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EINLEITUNG 

Während bei Amphibien und Vögeln die Pigmententwicklung 
recht gut bekannt ist, fehlte bisher bei Reptilien eine zusammen¬ 
hängende Darstellung. In der entwicklungsgeschichtlichen Arbeit 
über die Ringelnatter von Rathke (1839) finden sich nur wenige 
und zudem histologisch nicht fundierte Angaben, und in Peter’s 
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Normentafel der Zauneidechse (1904) wird die Pigmentgenese sogar 
völlig ignoriert. Es ist daher gerechtfertigt, der Pigmententwick¬ 
lung der Reptilien eine eigene Arbeit zu widmen. Als Hauptstudien¬ 
objekt diente uns die Ringelnatter; zur Ergänzung wurden weitere 
Schlangen- und namentlich auch verschiedene Eidechsenarten 
untersucht. 

Bei vielen Vertebraten, von den Cyclostomen bis hinauf zu den 
Säugern, konnte der Ursprung der Melanophoren aus der Neural¬ 
leiste und auch aus der Neuralplatte experimentell bewiesen werden 
(vergleiche etwa die Literaturzusammenstellungen bei Du Shane 
1943 ff und Hoerstadius 1950). Auch die übrigen Chromato¬ 
phorensorten (Bytinski-Salz 1936, Guender 1955) und die nach 
der Amphibienmetamorphose neu hinzutretenden Pigmentzellen 
(Twitty-Bodenstein 1939) stammen aus der Neuralleiste. Diese 
grosse Uebereinstimmung sowie unsere eigenen histologischen Be¬ 
funde rechtfertigen einen Analogieschluss auf homologe Verhält¬ 
nisse bei den Reptilien und den Verzicht auf einen bei dieser 
Tiergruppe nur schwer durchzuführenden experimentellen Beweis. 

Bezüglich der Morphologie der Farbzellen konnten wir weit¬ 
gehend auf bereits Bekanntem fussen; deren Erforschung wurde 
schon Mitte des letzten Jahrhunderts durch die wegweisenden 
Arbeiten Leydig’s eingeleitet. Unter den späteren Untersuchungen 
sind vor allem die Arbeiten von Schmidt zu nennen, deren Glie¬ 
derung in vier Chromatophorensorten (Melanophoren, Guanophoren,, 
Lipophoren, Allophoren) von vielen Autoren übernommen wurde. In 
neuester Zeit hat Guender (1953 ff) unsere biochemischen Kennt¬ 
nisse der Pigmente stark erweitert und auf Grund des häufigen 
Vorkommens von Pterinen und Riboflavinen eine neue Einteilung 
in Melanophoren, riboflavinhaltige Iridocyten (= Guanophoren), 
Lipophoren und Pterinophoren vorgeschlagen. 

Somit besitzen wir heute eine gute allgemeine Kenntnis des 
Baues der Chromatophoren (vgl. z. B. Fuchs 1914, Schmidt 1917, 
Biedermann 1926, Ballowitz 1931, Guender 1954 ff). Dagegen 
fehlen, wenn man von der Arbeit von Klausewitz über Sceloporus 
malachiticus (1954 a) absieht, noch weitgehend genauere histo¬ 
logische Analysen von Farbkleidern der verschiedenen Reptilien¬ 
arten. 

Es ist mir ein Bedürfnis, meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. 
Dr. A. Portmann, unter dessen Leitung die vorliegende Arbeit 
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entstand, für seine dauernde Unterstützung und die zahlreichen 
wertvollen Ratschläge recht herzlich zu danken. Fräulein E. Sand¬ 
meier danke ich für ihre willkommene Hilfe bei der Beschriftung 
der Abbildungen und die vielen zeichnerischen Anregungen. Frau 
M. Schetty und Herr H. Hücker vom Schlangenpark Maggia 
halfen dauernd bei der Materialbeschaffung und überliessen mir 
in uneigennütziger Weise kostenlos manche Reptilieneier. Schliess¬ 
lich verdanke ich Fräulein A. Kress eine grosse Zahl von Nattern¬ 
hemden der verschiedensten Schlangenarten. 


MATERIAL, METHODEN UND BEGRIFFE 

Für unsere Studie standen von Natrix natrix, Lacerta muralis 
und viridis zahlreiche Embryonen, je in mehreren parallelen Serien, 



Abb. 1. 

Schema der Bruteinrichtung für Rep¬ 
tilieneier. E : Eier, Gef : Brutgefäss, Gpl: 
Glasplatte, S: Sockel, Th: Thermostat, 
Y: Vaseline, W: Watte. 


zur Verfügung. Zusammenhängende Embryonalserien waren auch 
von Natrix tessellata , Leimaäophis poecilogyrus und Lacerta agilis 
vorhanden, während von diversen anderen Arten weitere Embryo¬ 
nalstadien in grösserer oder kleinerer Anzahl untersucht werden 
konnten. Schliesslich wurden zur Vervollständigung auch zahlreiche 
Jung- und Adulttiere mit in die Untersuchung einbezogen. 

Die Eier wurden nach der Ablage in einem offenen Gefäss in 
einen mit Vaseline und Glasplatte luftdicht verschlossenen Behälter 
verbracht, dessen Boden mit einer ca. 2 cm hohen Wasserschicht 
bedeckt war (Abb. I). Um ein Nasswerden der Eier durch gelegent- 
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lieh herabtropfendes Ivondenswasser zu verhüten, wurden diese mit 
etwas Watte bedeckt. Diese gesamte Einrichtung befand sich in 
einem in der Temperatur etwas schwankenden Thermostat (27,5- 
30° C). Die Eier wurden täglich zum Auslüften eine halbe Stunde 
ins Freie verbracht. 

Bei einer Durchschnittstemperatur von etwa 29° C ergaben sich 
folgende Entwicklungszeiten (gerechnet vom Tage der Eiablage): 

Lacerta muralis . 30 (g*el. bis 33) Tage 

Lacerta agilis . 30 Tage (?) * 

Lacerta viridis . 43-45 Tage 

Xatrix natrix . 34-36 Tage 

Xatrix tessellata . 34 Tage 

Elaphe longissima . 43 Tage 

Leimadophis poecilogyrus . 44 Tage 

* Da das Ablagedatum des im Freien gefundenen Geleges der Zaun- 
eideehse nicht bekannt war, wurde der erste Embryo der Serie durch Ver¬ 
gleich mit Lacerta muralis- Embryonen altersmässig bestimmt. Die auf Grund 
des ersten Embryos datierten weiteren Exemplare schlüpften, wie der Gross¬ 
teil der Mauereidechsen, im Alter von 30 Tagen. 

Da die Entwicklungsweise der einzelnen Embryonen etwas 
schwankt, werden stets Mittelwerte gegeben. 

Alle Tiere wurden vor der Fixierung (Formol, Bouin) stets auch 
in frischem Zustand untersucht, da bei der Konservierung die 
Gelbzellen und bei Embryonen oft auch die Guanophoren zerstört 
werden. Histologisch konnten die Gelbzellen nur durch Gefrier¬ 
schnitte der frischen Haut sichtbar gemacht werden (vgl. Klau¬ 
sewitz 1954 a). Auch auf direkt ins Dammarharz verbrachten 
frischen Hautstücken bleiben die natürlichen Farben relativ gut 
erhalten. 

Zum genaueren Studium der Pigmentzellen wurden neben den 
mit der üblichen Paraffin-Methode hergestellten Schnitten (wobei 
sich übrigens auch nicht enthornte adulte Häute relativ gut schnei¬ 
den liessen) in Dammarharz eingebettete Totalpräparate der Haut 
und der Embryonen (zum Studium der extrategumentalen Pig¬ 
mentierung) verwendet. Zur Färbung dienten vorwiegend saures 
Hämalaun nach Meyer und Hämatoxyline (Delafield, Heidenhain) 
mit Benzopurpurin-Gegenfärbung, sowie Azan. Die Lage der Me- 
lanophoren liess sich auf Hauttotalpräparaten durch Anfärben der 
Hautkerne mit Hämalaun genau feststellen (vgl. Abb. 13 u. 14). 

Bezüglich der Hauthistologie geben wir nur einfache Lagebe¬ 
zeichnungen (Epidermis: Periderm ( = Deckschicht), Stratum cor- 
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neum, intermedium, basale (germinativum); Basallamelle (Grenz¬ 
lamelle); Cutis (Korium): Stratum laxum und compactum corii; 
Subcutis (Tela subcutanea)) und gehen auf feinere Unterschei¬ 
dungen, wie sie von vielen Autoren namentlich für die Cutis 
gegeben werden, nicht ein. Bei den Farbzellen unterscheiden wir 
unmelanisierte Melanoblasten (potentielle Melanophoren), melani- 
sierte Melanophoren (Melanocyten, Schwarzzellen), Guanophoren 
(Iridocyten), sowie Gelb- und weitere Farbzellen. Alle in der Haut 
liegenden tegumentalen Pigmentzellen müssen scharf von den 
extrategumentalen Melanophoren der übrigen Körperschichten 
gesondert werden. Noch nicht melanisierte Melaningranula werden 
wie in den meisten Arbeiten als Propigmentgranula bezeichnet, 
obwohl dieser Terminus ungünstig ist. da es sich nicht um eine 
Pigmentvorstufe handelt. 

Zur Charakterisierung der Schlangenflecke wird die Einteilung 
von Harnack's (1953) in A-, B- und C-Flecke verwendet (Abb. 8). 
Für die Eidechsenzeichnung brauchen wir bei den dunklen Zonen 
die prägnanten Bezeichnungen Werner’s (1890), während wir bei 
den hellen Zonen Eimer’s Vorschlägen (1881) folgen, da Werner 
diese Linien nicht speziell bezeichnet (vgl. Abb. 68). Die Unter¬ 
teilung der Musterelemente in Fleckenzonen und Grundfarbe — ein 
Problem, das speziell bei den eigentlich als Grundfarbe zu wertenden 
„Hellflecken“ der Laeertilier aktuell wird —* erfolgt nach der Wir¬ 
kung auf die Gesamtzeichnung und nicht nach der oft umstrittenen 
phylogenetischen Herkunft. Die innerhalb der Flecke gelegenen 
Schuppen werden als Fleckschuppen, die übrigen entsprechend 
als Grundfarbenschuppen bezeichnet. 


I. BEFUNDE AN OPHIDIERN 

A. Die embryonale Pigmententwicklung der Ringelnatter 
(Natrix natrix). 

1. Embryonen vom 10.—12. Bruttag: erste 
Schuppenanlagen, erste extrategumentale Melanophoren 

a) Zum Augenpigment. 

Schlangenembryonen dieses Alters sind äusserlich hell und völlig 
pigmentfrei. Nur das Augenpigment, das wie alle übrigen Pigmente 


PIGMENT- UND MUSTERENTWICKLUNG BEI REPTILIEN 


733 


ebenfalls von Abkömmlingen der Neuralleiste gebildet wird (Ris 
1941, Barden 1942), ist bereits gut entwickelt. Da die Augen 
wesentlich vor den Hautorganen angelegt werden, ist es verständ¬ 
lich, dass ihr Pigment schon sehr früh auftreten muss, da es später 
nicht mehr in die komplizierten Retinastrukturen eingebaut 
werden könnte. 

b ) Die Aktivierung der Hautentwicklung. 

Im bisherigen, in unserer Arbeit nicht beschriebenen Verlauf 
der Ontogenese ging es vor allem darum, die Anlagen der Organ¬ 
komplexe aufzubauen, während die feinere Ausgestaltung zurück- 
gestellt wurde. Daher ist auch das Integument bisher auf seiner 
primitiven embryonalen Struktur stehen geblieben. 

Erst jetzt setzt, wie die in der ganzen Haut verbreiteten und 
bei etwas älteren Embryonen noch vermehrten Kernteilungen 
dokumentieren, plötzlich und rapid das eigentliche Hautwachstum 
ein. Dabei scheinen die Teilungen in der ganzen Haut gleichzeitig 
synchron und in Rythmen vor sich zu gehen. So finden sich Stadien 
mit auffällig vielen, grossen Prophasekernen, während bei weiteren 
Embryonen die Anaphasen dominieren. In wieder anderen Häuten 
treten nur vereinzelte Kernteilungen auf. Um auf Schnitten viele 
Mitosen zu erhalten, muss man gerade im Höhepunkt einer Tei¬ 
lungsperiode fixieren können. Da uns dies anfänglich nicht gelang, 
glaubten wir wie andere Autoren irrtümlicherweise an ein ausge¬ 
dehntes Vorkommen von amitotischen Teilungen in der Haut, 
obwohl ja diese bei embryonalen Zellen und nicht ausdifferenzierten 
Geweben im allgemeinen selten sind. Die grosse Stoffwechselaktivität 
der Haut äussert sich zudem in den grossen, gut sichtbaren Nucleoli 
der Basalkerne. 


c) Hautbau. 

Wie bei Sauriern (Abb. 53) besteht am 10. Bruttag die Epider¬ 
mis nur aus einer Basalschicht und einer Lage peripherer, flachge¬ 
presster Peridermzellen. Der spätere Unterschied von dorsaler und 
ventraler Epidermis ist bereits in der verschiedenen Form der 
Basalkerne angedeutet; diese sind dorsal eher rundlich, ventral 
hochoval. Auf dünnen Hautstellen (Hinterkopf, Schwanz) sind die 
Kerne sehr flach und nieder. Oberhalb der Basalkerne, die direkt 
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über der noch undeutlichen Grenzlamelle sitzen, erscheinen gele¬ 
gentlich einzelne flachgestellte Kerne des späteren Stratum cor- 
neum. Die Zellgrenzen sind häufig erkennbar, aber nie richtig 
deutlich. 

Im Korium liegen die kleinen Kerne dicht gedrängt; bei man¬ 
chen Stadien sind einzelne Stratum laxum- und Stratum com- 
pactum-Fasern und gelegentlich auch ein Netz von längs- und 
querverlaufenden subepidermalen Fasern zu sehen. 

Infolge des lockeren Hautaufbaues, namentlich des noch sehr 
losen Zusammenhanges zwischen Epidermis und Cutis, löst sich 
oft schon am unfixierten Totaltier die Epidermis mehr oder weniger 
stark ab; dadurch treten auf Schnitten in die Länge gezogene 
Basalkerne, Spalträume zwischen den einzelnen Hautschichten und 
ähnliche künstliche Bildungen auf, die man leicht missdeuten 
könnte. Durch die dünne Haut schimmern der Darmtrakt mit den 
anderen Eingeweiden und Blutgefässen, sowie z. T. auch die 
Rippen stark durch. 

d) Schlippen . 

Nach dem 9. Bruttag werden am median noch offenem Bauch, 
der nach dem 12. Tag am Hals unter Bildung einer Naht zu ver¬ 
wachsen beginnt, die ersten Spuren der Ventralschilder als läng¬ 
liche, sich nicht überdeckende Schienen angelegt. Ihre Profilierung 
wird gegen dorsal zu undeutlich und verschwindet. Dorsalschuppen 
treten erst um den II. Tag in Form rundlicher Höcker auf, welche 
nach dem 12. Tag zu sechseckigen Platten profdiert werden; ein 
Kiel fehlt noch völlig. Innerhalb der einzelnen Schuppenanlagen 
ist, wie bei den Sauriern (Abb. 53), die ganze Haut Oberfläche mit 
winzig kleinen Erhebungen besetzt. Uebrigens scheinen Frühstadien 
in frischem Zustand oft noch völlig frei von Schuppenanlagen; diese 
werden erst nach der Fixierung, welche die Haut stark schrumpfen 
lässt, sichtbar. 

Ein cephal-caudales Gefälle ist deutlich; etwa bis zum 11. Brut¬ 
tag sind die Bauchschilder auf dem Hinterrumpf schwächer pro¬ 
filiert und die Dorsalschuppen erst auf Vorder- und Mittelrumpf 
erkennbar. Der Schwanz ist noch am 12. Tag völlig frei von Schup¬ 
penanlagen. Auch beginnt die Verwachsung der Bauchschilder 
bezeichnenderweise in der Halsregion. Nur auf dem Kopf ist dieses 
eephal-caudale Entwicklungsgefälle weitgehend aufgehoben. 
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Während bei den Eidechsen sowohl bezüglich der Pigment- als 
auch der Hautentwicklung ein dorsal-ventrales Differenzierungs¬ 
gefälle herrscht — ihre Schuppen treten zuerst dorsal auf — ver¬ 
läuft bei Ophidiern die Schuppenausgestaltung im Zusammenhang 
mit dem im einzelnen sehr tiefgreifenden Umbau des gesamten 
Bewegungsapparates von ventral nach dorsal. Somit zeigen die bei 
Schlangen morphologisch und funktional stark abgeänderten Ven¬ 
tralschilder auch eine andere Ontogenese als die primitiveren 
Eidechsenschuppen. 

e) Hautblutgefässe . 

Wegen der später zu behandelnden Pigmentierungstheorie 
Zenneck’s (p. 755) muss der Verlauf der Hautblutgefässe, die in 
diesem Stadium am besten sichtbar sind, kurz geschildert werden. 

Unsere Untersuchungen zeig¬ 
ten bald, dass Zenneck, der nur 
fixiertes Material studierte und 
sich zum Teil auf die frühe ent- 
wickhmgsgeschiehtliche Arbeit 
von Rathke (1839) stützte, gar 
nicht alle Blutgefässe gesehen 
hatte, da neben den von ihm be¬ 
schriebenen Längs- und Querge- 
fässen, die tatsächlich auf länger 
fixierten Embryonen, mehr oder 
weniger deutlich, allein zu sehen 
sind, noch weitere, nur an fri¬ 
schen Tieren erkennbare, maschen¬ 
förmig verzweigte Adern auftre- 
ten. Diese oberflächlichen Gefässe, 
welche auch auf aufgehellten To¬ 
talpräparaten adulter Haut deut¬ 
lich werden, kreuzen die Dorsalschuppen, während sie auf den 
Bauchschildern parallel zu deren Rand verlaufen (Abb. 2-4). Bei 
genauerer Betrachtung weisen diese, auf den ersten Blick „regel¬ 
mässig” angeordnet scheinenden Blutgefässe zum Teil recht be¬ 
trächtliche Unterschiede auf; die Symmetrie ist eine relative. 

Am frischen Tier sind die Blutgefässe verschieden gut sichtbar. 
Fast stets erscheinen ein median-dorsaler Blutsinus und ein starkes 



Abb. 2. 

Oberflächliche Blutgefässe von Na- 
trix (schematisiert). dM: dorsales 
Mediangefäss, dL: dorsales Lateral- 
gefäss, Y ep: Vena epigastrica, vL: 
ventrales Lateralgefäss, Q: Querge- 
fäss, mH: maschenförmige Hautge- 
fässe der Dorsalschuppen, qH: quer¬ 
gerichtete Hautgefässe der Bauch¬ 
schilder. 
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Lateralgefäss (von Zenneck als Vena epigastrica bezeichnet), 
welches sich als Vena jugularis (Rathke 1839, O’Donoghue 1912) 



Abb.3. 

Natrix waf/*i.r-Embryo vom 12. Bruttag: maschenförmige 
dorsale Hautblutgefässe. SM: Lage des späteren Schuppen¬ 
mittelpunktes. 


auf den Kopf fortsetzt. Auch die oberflächlichen, maschenförmigen 
Gefässe treten praktisch immer in Erscheinung. Dagegen konnten 
wir die von Zenneck beschriebenen Queradern nur selten und ein 



Abb. 4. 

Leimadophis poecilogyrus: a) Hautgefässe einer medianen Dorsalschuppe des 
29-tägigen Embryos, b) Hautgefässe des Bauchschienenrandes eines 
24-tägigen Embryos. 
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sich oberhalb der Vena epigastrica befindliches Längsgefäss sogar 
nur an einem Embryo von Vipera aspis identifizieren. Ebenfalls 
kann ein weiteres, sich unterhalb der Vena epigastrica befindliches 
Längsgefäss nur gelegentlich gesehen werden. Durch die Fixierung 
verschwinden die maschenförmigen Gefässe, da sie am oberfläch¬ 
lichsten liegen. Sichtbar bleiben die Längsadern, wobei aber oft nur 
deren Einmündungsstellen in die jetzt besser zu erkennenden Quer- 
gefässe als Blutgefässknäuel erhalten bleiben. Zu sehen sind also 
nur noch die von Zenneck beschriebenen Gefässe, die zudem 
eigentlich gar keine Hautblutgefässe sind, da sie tiefer liegen, 
während die maschenförmigen Gefässe in Subcutis und Korium der 
einzelnen Schuppen lokalisiert sind. 

Ein Vergleich mit den Sauriern zeigt (p. 816 ff), dass auch be¬ 
züglich der Blutgefässe die Ophidier stark abgeleitete Verhältnisse 
zeigen; das Fehlen von Querfalten, auf welchen bei Sauriern die 
primitiveren Körnerschuppen aufsitzen (Abb. 61), und die höhere 
Differenzierungsweise der Ophidier-Schindelschuppe scheinen mit 
der Ausgestaltung eines maschenförmigen Hautgefässnetzes im 
Zusammenhang zu stehen. Die Blutgefässe werden aber bereits vor 
der Ausbildung von Schuppenanlagen ausdifferenziert. 

/) Die frühe extrategumentale Pigmentierung. 

Verbreit ung der Melanophoren. 

Während die Haut noch völlig hell ist, sind die extrategumen- 
talen Melanophoren bereits recht weit verbreitet (vgl. Abb. 5). Die 
ersten eindeutig definierbaren Melanocyten treten um den 10. Tag 
im Hinterkopf (Ohrregion) und auf dem Rumpf unter den Wirbeln 
im Bindegewebe des Peritoneums auf, was Bolk (1910) an Tele¬ 
ostiern, Zenneck ebenfalls an Natrix natrix und wir bei weiteren 
Schlangen- und Eidechsenarten bestätigen konnten. Auch Danneel 
(1957) entdeckte bei Lampetra die ersten Melanoblasten im lockeren 
Bindegewebe ums Neuralrohr, allerdings auch dorsal. Schliesslich 
beschrieb Koecke (1957) bei der Ente die frühesten Melanophoren 
im Gebiet der Ohrblase. 

Etwa einen Tag später finden sich weitere extrategumentale 
Melanophoren zwischen den splanchnischen Muskelbündeln und in 
der ganzen mesenchymatischen Auskleidung des splanchnischen 
Blattes der Peritonealhöhle, vor allem ventral und in Organnähe 
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(Blutgefässe, Darm, etc.). Auch in und um die ventraleren Bündel 
der Dorsalmuskulatur breiten sich einzelne Melanophoren aus; hin¬ 
gegen werden die eigentlichen, dicken dorsalen Muskelbündel erst 
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Abb. 5. 

Xatrix /mZ/Tr-Embryo vom 12. Bruttag: Verbreitung der frühen, vorwiegend 
extrategumentalen Pigmentierung. Bgf: Blutgefässe, Big: Bindegewebe, 
Mu: Muskulatur, spM: splanehnische Muskulatur, Nr: Neuralrohr, Oes: 
Oesophag, Ri: Rippen, Spga: Spinalganglion, Wi: Wirbelsäule. 


nach dem 14. Tag mit Pigmentzellen versehen, wobei diese zuerst 
peripher und erst später innerhalb der Bündel Vorkommen. Damit 
finden sich die Melanophoren in allen drei extrategumentalen Pig¬ 
mentzonen Weidexreich’s (1912) (peri- und epineurale, pericoelo- 
matische und perivasculäre Zone), wozu zusätzlich als vierte Zone 
noch die Muskulatur angeführt werden muss. 

Um den 10. Tag sind die Melanophoren, welche bereits etwas 
divergierende Formen aufweison, also Ansätze zum nachmalig sehr 
ausgeprägten Polymorphismus zeigen, noch recht hell. Neben vielen, 
mit Hämalaun bläulich angefärbten Propigmentgranula kommen 
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erst wenige braune, melanisierte Granula vor (Abb. 6 a ff). Auch 
besitzen Stadien früher Melanisierung sehr viel weniger Pigment¬ 
körner als ältere Melanophoren, was ein Vergleich der Abb. 6 a-e 
mit der Abb. 6 j-h bestätigt. Entgegen Babak (zit. Vilter 1941), 
der eine Abhängigkeit zwischen Verzweigungsgrad und Melanisie- 
rungsintensität annimmt, variert die Zahl der Granula unabhängig 
von der Zellform, was auch bei tegumentalen Melanophoren be¬ 
stätigt werden konnte. 



Abb. 6. 

Xatrix natrix: Frühe Melanisierungstadien extrategumentaler Schwarzzellen 
von 10-14-tägigen Embryonen. Ausser d (Muskulatur) stammen alle 
Melanophoren aus dem Bindegewebe unterhalb der Wirbel. Ppig: unmela- 
nisierte Propigmentgranula, s Melk: schwach melanisierte, st Melk: stärker 
melanisierte Melaninkörner. 


Das im Integument so ausgeprägte cephal-caudale Pigmentie¬ 
rungsgefälle wird extrategumental nur durch die vorderhand noch 
etwas schwächere Pigmentierung der hinteren Kumpfabschnitte 
und das etwa um zwei Tage retardierte Erscheinen der Schwarz¬ 
zellen im Schwanz angedeutet. Ebenfalls treten im Hinterrumpf 
die extrategumentalen Melanophoren etwas verspätet auf, was 
speziell für die Muskelmelanophoren gilt. 

Die Wanderung der Melanoblasten. 

Viele entwicklungsphysiologische Arbeiten (vgl. du Shane 
1943 ff) haben eindeutig gezeigt, dass die Melanoblasten in unge¬ 
färbtem Zustand aus der Neuralleiste ausschwärmen und meist 
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erst nach Erreichung ihres Bestimmungsortes melanisieren. Eine 
Wanderung von bereits differenzierten Melanocyten wird von 
Hamilton (1940) völlig bestritten; doch lassen Beobachtungen 
von du Shane (1943) und Twitty (1945) an Amphibien und von 
Lubkow (1957) und Wekdt (1958) an Vögeln eine Wanderung 
mehr oder weniger weit ausgestalteter Pigmentzellen durchaus als 
möglich erscheinen. Gleichfalls scheinen bei der postembryonalen 
Umgruppierung von Musterelementen bereits ausdifferenzierte Pig¬ 
mentzellen erfasst zu werden (vgl. Werner). 

Die Tatsache, dass der Weg der Melanoblasten von der Neural¬ 
leiste an ihre verschiedenen Bestimmungsorte ungleich lang ist, 
erklärt, wieso die Melanophoren der einzelnen Körperzonen zu ver¬ 
schiedenen Zeitpunkten auftreten. 

Da sich die Neuralleiste gerade nach ihrer Bildung direkt unter 
der dorsalen Epidermis befindet, wäre zu erwarten, dass die ersten 
Melanocyten in die dorsale Haut und über das Neuralrohr zu liegen 
kommen. Doch finden sich diese in Wirklichkeit unterhalb der 
Wirbel und Spinalganglien im Bindegewebe des Peritoneums. Es 
ist daher anzunehmen, dass ein Grossteil der späteren Pigmentzellen 
beim Herabwandern der Hauptportion der Neuralleiste — die 
wesentlich an der Bildung der Spinalganglien, aber auch der 
Wirbel, beteiligt ist — entlang dem Neuralrohr (vgl. Detwiler 
1937, Bis 1941) mitgenommen wird. Erst weiter ventral, in Nähe 
der Spinalganglien. werden dann die Melanoblasten ausschwärmen. 
Von diesem, von uns hypothetisch gefordertem Ausbreitungszen¬ 
trum aus ist der Weg bis ins Bindegewebe unter der Wirbelsäule 
am kürzesten, womit das erste Auftreten der Melanophoren an 
dieser Stelle verständlich erscheint. Speziell bei Leimadophis bleibt 
das Gebiet unter den Spinalganglien auch später besonders dicht 
pigmentiert; ebenfalls ist bei Natrix hier teilweise eine stärkere 
Pigmentierung angedeutet. Auch Detwiler, Borcea (1909, an 
Knochenfischen) und Reams (1956, an Vögeln) glauben an ein 
Wandern der Melanoblasten zwischen Neuralrohr und Somiten. 

Das erste tegumentale Rumpfpigment von Lacerta muralis wird 
im Gebiet des Lateralstreifens erscheinen, und bei Ophidiern werden 
die lateralen B-Flecke zuerst stärker hervortreten. Beide Muster¬ 
zonen liegen an der unteren Grenze der grossen dorsalen Muskel¬ 
bündel. Wiederum ist der Wanderweg vom Spinalganglion durchs 
Bindegewebe unter der Muskulatur besonders günstig und kurz. 
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Die Affinität der Melanophoren zu bevorzugten Gewebesorten. 

Nach dem Auftreten des allerersten Pigmentes breiten sich 
weitere Melanoblasten vor allem im lockeren Bindegewebe gegen 
ventral aus. Hingegen sind in der später so auffällig pigmentierten 
dorsalen Muskulatur Melanophoren noch sehr viel seltener. Sicher 
kommen im Bindegewebe die Melanophoren rascher voran und 
wird dieses vor allem zur Wanderung nach aussen benutzt, was 
schon Prowazek (1900) bei Fischen annahm. Auch in der Musku¬ 
latur finden sich Schwarzzellen zuerst im oberflächlichen Perimy¬ 
sium externum ein und erscheinen erst später in den Sarcolemmen der 
einzelnen Fasern innerhalb der Bündel. Die Wanderung erfolgt also 
gleichfalls im Bindegewebe, wobei die breiteren Perimysien für das 
Vorwärtskommen besonders günstig sind. 

Im Bindegewebe wird im einzelnen entlang den Fibrocyten- 
netzen und faserigen Elementen gewandert, was Wendt (1958) 
schön an Gewebekulturen vom Huhn zeigen konnte. Gewebe ohne 
Fibrocytennetze, wie Knorpel, Sehnen, Augensklera, etc., bleiben 
unpigmentiert (Lubnow 1957). Doch erscheint uns hier der Haupt¬ 
grund für das Nichteindringen der Melanoblasten im kompakten 
Bau dieser Gewebe zu liegen. 

Relativ günstig für das Vordringen erweisen sich auch die Blut¬ 
gefässe (vgl. Zenneck 1894 u. a.). Dagegen konnte die von Van 
Rynberk (1906) und Vilter (1941) geforderte Abhängigkeit zum 
Nervensystem, ausser bei den bereits geschilderten Beziehungen zur 
Spinalganglienregion, histologisch nicht gesichert werden. Uebrigens 
gibt z. B. auch Vilter keine histologisch fundierten Beweise seiner 
Theorie. 

Die Beeinflussung der Melanophoren durch das umgebende Gewebe. 

Manche Tatsachen weisen auf eine Beeinflussung der Pigment¬ 
ausbreitung hin. So erscheint bei den untersuchten Schlangen das 
extrategumentale Pigment früh (ab dem 10. Tag) und vor dem 
tegumentalen, dagegen kommt es bei Lacerta muralis erst nach dem 
18. Bruttag, wenn die Musterung bereits prinzipiell angelegt ist, zu 
einem allgemeinen Auftreten extrategumentaler Melanophoren. 

Die Intensität und Ausdehnung der extrategumentalen Pigmen¬ 
tierung variert bei den verschiedenen Reptilienformen, wenn sie auch 
bei Schlangen und speziell bei Eidechsen, deren sämtliche Mesen- 
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terien oft tiefschwarz sind (vgl. Mertens 1915), meist stark ausge¬ 
prägt ist. Eine Uebersicht zeigt die Verhältnisse bei Schlangen: 


Starke extrategumentale Pigmentierung: 

Natrix natrix, tessellata, maura, Elaphe longissima, Coronella aus¬ 
triaca, Leimadophis poecilogyrus, Telescopus jallax, Vipera aspis, 
berus, ammodytes (helle Form), Crotalus terrificus. 

Schwache extrategumentale Pigmentierung: 

Natrix maura (spanische Varietät), Vipera ammodytes (dunkelgraue 
Form). 

Fehlende extrategumentale Pigmentierung: 

Python molurus , sebae, Boa constrictor. 


Im Gegensatz zu den Reptilien ist dagegen bei Säugern und 
Vögeln — wenn man vom äusserlich weissen, extrategumental aber 
maximal stark pigmentierten japanischen Seidenhuhn (White- 
Silkie) absieht (vgl. Lubnow) — extrategumentales Pigment selten. 
Dieses Faktum wird von Weidenreich (1912) als evolutiver Pro¬ 
zess im Sinne einer Pigmentverlagerung vom Körperinnern in die 
äussersten Körperschichten gedeutet. 

All diese Tatsachen lassen darauf schliessen, dass das Gewebe 
bestimmt, ob überhaupt pigmentiert wird, was auch durch ent¬ 
wicklungsphysiologische Versuche bestätigt worden ist (z. B. du 
Siiane 1943, an Amphibien; Willier-Rawles 1940, an Vögeln). 

Ueber die genaue Wirkweise dieser Pigmentierungsstoffe ist nur 
wenig bekannt. So kann die Pigmenthemmung zeitlich begrenzt 
sein, wie es Befunde an Amphibien (Twitty 1936) und der späte 
Melanisierungsbeginn der extrategumentalen Sauriermelanophoren 
bezeugen. Auch lässt sich das bei gewissen Hühnerrassen (Plymouth- 
Rock, schwarzes Chabeau-Huhn [Lubnow 1957]) nach dem 
Schlüpfen beobachtete Verschwinden der schwachen extrategu¬ 
mentalen Melanisierung durch einen Abbau der Pigmentierungs¬ 
stofYe erklären. Es darf angenommen werden, dass diese Stoffe 
direkt vom umgebenden Gewebe gebildet werden, doch ziehen 
Twitty (1942) und Twitty-Bodenstein (1939) auch aus der 
Neuralleiste diffundierende Substanzen in Betracht. Schliesslich 
bleibt unklar, ob hemmende und aktivierende Einflüsse im Spiele 
sind oder ob die divergierenden Pigmentierungsintensitäten auf 
verschiedene Konzentrationen eines einzigen Stoffes zurückgeführt 
werden müssen. 
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Die Verbreitung ungefärbter Melanoblasten. 

Ausgehend von der Idee eines Pigmentierungsstoffes muss auf 
eine primäre Verbreitung der ungefärbten Melanoblasten geschlos¬ 
sen werden, wobei deren Melanisierung, je nach Vorhandensein des 
Aktivators, ganz oder teilweise unterbleiben kann. So breiten sich 
bei Eidechsen die im Vergleich mit den Schlangen erst spät mela- 
nisierenden inneren Melanocyten sicher ebenfalls vor den tegumen- 
talen Melanophoren aus, werden aber erst spät zur Melanisierung 
aktiviert. In einigen besonders günstigen Fällen — die Identifi¬ 
zierung ungefärbter Melanoblasten ist oft unmöglich (p. 757) — ist 
es gelungen, ungefärbte Melanoblasten nachzuweisen (Nickerson 
1944, Hoffmann 1953, Wagen er 1959, u. a.); auch konnte du 
Shane das Vorkommen ungefärbter Schwarzzellen experimentell 
bestätigen. 


2. Embryonen vom 13.—17. Bruttag: 

ERSTES TEGUMENTALES PlGMENT 

a ) Hautbau. 

Im Zusammenhang mit dem Flächenwachstum kommen weiter 
hin häufig Kernteilungen vor. Doch verharrt die Epidermis bei 
vielen Stadien auf ihrem bisherigen Bau. Erst nach dem 16. Bruttag 
tritt allgemein die Zweischichtigkeit auf, womit das später sehr 
umfangreiche Stratum corneum angelegt ist. Die darüber liegende 
Peridermschicht ist immer noch gut sichtbar. Obwohl keine neuen 
Zellagen angelegt werden, hat sich die Epidermis verdickt, und es 
heben sich infolge des Höherwerdens der Basalzellen deren Kerne 
von der relativ dicken und jetzt gut sichtbaren Basallamelle ab. 
Diese bildet gegen das Korium hin meist kleine Vorwölbungen. Da 
dagegen die im lateralen Schuppenteil gelegenen Basalzellen mit 
ihren runden Kernen noch niedrig bleiben, wird die später gekielte 
Schuppenform schon durch die Struktur der Epidermis vorbereitet. 

b) Schuppen und Hautblutgefässe. 

Die Crista der Dorsalschuppen, die nach dem 14. Bruttag auch 
äusserlich in Erscheinung tritt, wird aber vor allem durch eine mit 
dicht gelagerten Kernen versehene Aufwölbung des Koriums ge¬ 
bildet. Die Erhebung ist bereits so stark, dass die Richtung der 
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nahe gelegenen epidermalen Melanophorenausläufer davon beein¬ 
flusst wird. Auch die Differenzierung der Kiele erfolgt in einem 
cranio-caudalen Entwicklungsgefälle; die cephalen Schuppen sind 
als erste gekielt. 

Nach dem 15. Bruttag nehmen die bisher sechseckigen platten¬ 
förmigen Schuppenanlagen sukzessive ihre spätere, dorsal längs- 
ovale, gegen ventral sich verkürzende Form an. Die abgegrenzten 
und stark profilierten Bauchschilder, die sich, wie die Dorsal¬ 
schuppen, noch nicht überdecken, sind in Verwachsung und nach 
dem 16. Tag in der Mediane verwachsen. Doch kann dieser Prozess 
verzögert werden; wir fanden z. B. 17-tägige, bereits gemusterte 
Embryonen, deren Bauchschilder noch nicht völlig geschlossen 
waren. 

Auch auf dem Schwanz erscheinen mit Ausnahme seines letzten 
Viertels ventral und dorsal Schuppen. Zudem treten um den 
17. Tag in der Schnauzenregion die ersten, flachen Anlagen der 
Kopfschilder auf (Xasalia, Internasalia, Praefrontalia und Supra- 
ocularia (Abb. 34 &)), die durch breite Zwischenschuppenfurchen 
voneinander getrennt sind. Die Kiefer und der im Zusammenhang 
mit der Gehirndifferenzierung stark vorstehende Hinterkopf sind 
noch völlig schuppenlos. 

Die Hautblutgefässe bleiben gut sichtbar; doch werden sie nach 
dem 17. Tag, wo die Haut langsam undurchsichtig wird, zunehmend 
schlechter erkennbar. 

c) Die extrategumentalen Melanophoren. 

Ihre Zahl und Ausdehnung hat sich weiterhin vergrössert. Be¬ 
sonders fallen sie in der Muskulatur, speziell an der Peripherie der 
Bündel auf. Schon bei 17-tägigen Embryonen kommt häufig im 
dorsalen Perimysium externum eine zusammenhängende Melano- 
phorenschicht vor. Auch in der Subcutis finden sich jetzt Pigment¬ 
zellen. Da die Muskelmelanophoren nach den Melanocyten des 
ventralen Bindegewebes erscheinen, ist ihre noch schwächere 
Melanisierung verständlich. So besitzen die ventraleren Schwarz- 
zellen dunklere, tiefbraune Granula und erscheint ihre Kernregion 
oft braun; dagegen zeigen die dorsalen Melanophoren auf mit 
Hämalaun angefärbten Schnitten meist noch rötlich angefärbte 
Kerne, die sich übrigens nicht von den gewöhnlichen Bindegewebs- 
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kernen unterscheiden lassen. Allerdings werden auf Schnitten die 
meist in ihrer Fläche angeschnittenen ventralen Melanocyten oft 
unbewusst dunkler taxiert als die quergeschnittenen Muskel- 
melanophoren. 

Selbstverständlich sind die extrategumentalen Melanophoren 
viel dunkler als die sich erst differenzierenden Hautmelanophoren. 
Daher wird bei manchen jüngeren Embryonen (um den 16. Tag) 
die Pigmentierung der dorsalen Muskulatur äusserlich in Form von 
dominierenden Längsstreifen sichtbar — besonders krass bei Lei- 



Abb. 7. 

Leimadophis poecilogyrus- Embryo vom 24. Bruttag: schematische Darstellung 
der temporären Musterwirkung der extrategumentalen Melanocyten. 


madophis poecilogyrus (Abb. 7) —- wodurch dem nicht orientierten 
Beobachter eine tegumentale Streifenmusterung vorgetäuscht 
werden könnte. 

d) Die frühe tegumentale Pigmentierung. 

1. Die Kopfmusterung. 

Wie bei Sauriern erscheinen die ersten tegumentalen Melano¬ 
phoren auf dem Hinterkopf (13. Bruttag), was ebenfalls durch 
Befunde an Natrix tessellata bestätigt wird. Doch treten bei Schlan¬ 
gen fast gleichzeitig auch auf dem Vorderrumpf Melanophoren auf* 
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was bei Eidechsen erst ein bis zwei Tage nach dem Erscheinen der 
Kopfmelanocyten geschieht. 

Zuerst besteht die Kopfmusterung nur aus einem schmalen 
Streifen hinter dem Auge (Abb. 34 a), der mit dem späteren Post- 
ocularstreifen übereinstimmt. Eine genauere Analyse zeigt, dass der 
äusserlich einheitlich wirkende Streifen vor allem aus extrategu- 
mentalen Melanophoren besteht, die sich speziell bei der Vena 
capitis lateralis konzentriert haben. Darüber finden sich erst wenige, 
noch sehr helle epidermale Melanophoren mit wenig Ausläufern. 
Gelegentlich kommt es vor, dass die Pigmentierung auf einer Kopf¬ 
seite etwas stärker ist. 

Nach dem 15. Tag (Abb. 34 b) breiten sich die tegumentalen 
Melanophoren über den ganzen lateralen Ilinterkopf aus und be¬ 
setzen etwa das Gebiet der späteren Temporalia und der ventralen 
Hälfte der Parietalschilder. Die Mustergenese auf dem schuppen¬ 
losen Hinterkopf zeigt deutlich die Unabhängigkeit zwischen Haut- 
und Pigmententwicklung. Die Zone des hellen oder gelben Halb¬ 
mondes, in der später nur am Rand einige Melanophoren Vorkom¬ 
men, wird von Anfang an von der Melanisierung freigelassen. 
Gleiches gilt für die später hellen Teile der Praeocularia und 
Supralabialia. Um den 16. Tag tritt auch auf dem Nasenrücken 
und über den Augen, also im Gebiet der bereits vorhandenen 
Schuppen, ziemlich dunkles Pigment auf. Der ganze Oberkopf, 
Ober- und Unterkiefer, sowie die Praeocularzone bleiben dagegen 
noch völlig pigmentfrei. 

Während bei allen untersuchten Sauriern die Ausdifferenzierung 
des Kopfmusters streng in einem Gefälle von dorsal nach ventral 
verläuft und der Postocularstreif also relativ spät erscheint, sind 
die Pigmentierungsgefälle des Schlangenkopfes komplizierter. Die 
Postocularzone bildet ein erstes Ausbreitungszentrum, von wo die 
Melanophoren in dorsaler Richtung vorstossen. Von einem zweiten, 
nasalen Zentrum aus erfolgt die Ausbreitung sowohl in dorsaler 
(über die Augenregion gegen die Oberseite des Hinterkopfes) als 
auch in ventraler Richtung (gegen die Supralabialschilder). Die 
Beeinflussung durch besondere Entwicklungsvorgänge, die auf dem 
Kopf stärker als auf dem Rumpf ist, gehört mit zur Eigenwertig¬ 
keit des Kopfmusters, die sich auch darin zeigt, dass ihr Entwick¬ 
lungszustand im Vergleich mit der Rumpfmusterung, deren Ele¬ 
mente ausnahmslos in einer typischen Sukzession erscheinen, 
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varieren kann. Dies demonstrieren Befunde an verschieden alten 
Embryonen schön: 


Alter 

Kopfmuster 

Rumpfmuster 

13. Tag 

14. Tag 

15. Tag 

IG. Tag 

17. Tag 

18. Tag 

i 

i 

\ postocular wenige tegumen- 
[ tale Melanophoren 
postoculare Melanophoren 
häufiger 

\ tegurnentale Melanophoren 
[ postocular und nasal 

einzelne Melanophoren 
einzelne Melanophoren 
uniforme Pigmentierung 

1 deutliche Fleckenreihe 
uniforme Pigmentierung 

2 deutliche Fleckenreihen 


2. Die Rumpf musterung . 

Im Verlauf des 13. Tages erscheinen 
vereinzelte, unregelmässig verteilte epi¬ 
dermale Rumpfmelanophoren, welche 
die distalen Schuppenenden bevorzugen. 
Erst vom 15. Tag an stellt sich eine 
eindeutige, uniforme Rumpfmusterung 
ein. Im einzelnen varieren die Zeiten um 
ein bis zwei Tage; wir geben Mittelwerte. 
Fast sofort wird der uniforme Zustand 
durch das Auftreten der Fleckenreihen 
abgelöst. Als erste zeigen sich etwa am 
16. Tag die lateralen B-Flecke (was 
schon Rathke 1839 erwähnt), zu denen 
sich bald, oft fast gleichzeitig, die dor¬ 
salen A-Flecke gesellen (Abb. 8). Da¬ 
gegen treten die kleinen ventralen C- 
Flecke erst später (nach dem 18. Tag) 
auf. 

3. Die Pigmentierungsgefälle. 



Da die Gefälle im jetzigen Stadium 
weitaus am auffälligsten sind, müssen 
sie an dieser Stelle genauer diskutiert 
werden; doch wird es nötig, vorausschau¬ 
end auch ihr weiteres Schicksal kurz zu 


Abb. 8. 

Natrix natrix: Schema der 
Musteren twicklung (vgl. 
Text). 


skizzieren. 


Das cephal-caudale Gefälle ist bei Schlangen weitaus auffälliger 
als bei Sauriern. 
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Die allerersten tegumentalen Melanophoren treten am 13. Tag 
auf dem vordersten Rumpf drittel auf. Der weitaus längere hintere 
Rumpfabschnitt und der Schwanz sind noch völlig pigmentfrei. 
Auch beim Erscheinen der Flecke bleibt das Gefälle erhalten; 
während etwa am 17. Tag auf dem Vorderrumpf sich die beiden 
ersten Fleckenreihen bilden, ist der Hinterrumpf, wo die Flecke 
erst ah dem 19. Tag sichtbar werden, noch uniform pigmentiert. 
Unterdessen sind auch auf dem Schwanz die ersten Melanophoren 
zu sehen, doch variert deren Erscheinungszeit aussergewöhnlich 
stark (17.-20. Tag: epidermale Melanocyten; ab 20. Tag: Cutis- 
melanophoren). Bis um den 22. Tag bleibt der Hinterrumpf deutlich 
heller, was speziell die Flecke betrifft, während die Grundfarbe bald 
auf dem ganzen Rumpf uniform wird. Die noch wenig differenzierten 
caudaleren Melanophoren besitzen eine kleinere zentrale Plasma¬ 
masse und kommen oft nur im distalen Schuppenteil vor. Zudem 
nimmt die Dichte der Cutismelanophoren gegen caudal ab. 

Später, zwischen dem 22. und 24. Tag, zeigt sich das Pigmen¬ 
tierungsgefälle nur noch im Schwanz, der sich abrupt hinter der 
Kloakalregion vom jetzt gleichmässig pigmentierten Rumpf abhebt 
und — im Gegensatz zum Rumpf — auch noch deutliche Hautblutge¬ 
fässe aufweist. Schwanzflecken sind erst vom 23. Tag an vorhanden; sie 
bleiben aber bis nach dem 26. Tag heller als die Rumpfllecken. 

Die Ausbreitung der Guanophoren, die um den 21. Tag zuerst 
am Kopf auftreten, erfolgt im gleichen Gefälle. Am 24. Tag, wo 
sich die ersten Schwanzguanophoren ein stellen, sind diese auf dem 
Hinterrumpf drei- bis viermal lockerer als vorne, und noch am 
27. Tag ist der Hinterrumpf etwas schwächer guanisiert. Ebenfalls 
setzt die Pigmentierung der späteren Häutungshaut zuerst cephal 
ein. Erst zwischen dem 28. und 30. Tag ist das Pigmentierungs¬ 
gefälle völlig aufgehoben, womit der Embryo schlüpfreif erscheint. 

Während in der Ontogenese das cephal-caudale Gefälle eine 
dominierende Rolle spielt, scheint in der Phylogenese, speziell bei 
der Abwandlung von Musterelementen nahe verwandter Arten, die 
Umwandlung sowohl in cranialer (Eimer 1881, Cope 1893, Zenneck 
1898. von Linden 1900) als auch in caudaler Richtung (Werner 
1892 ff, Zenneck 1898) vor sich zu gehen. 

Das dorsoventrale Gefälle kommt in reiner Ausbildung nur dem 
Rumpf zu, da die Pigment ausbreitung auf dem Kopf durch dessen 
spezielle Entwicklungsvorgänge bestimmt wird. 
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Die ersten Melanophoren erscheinen auf dem dorsalen Vorder¬ 
rumpf, stossen nach dem 14. Tag in ventraler Richtung bis auf die 
Höhe der Vena epigastrica vor (Abb. 8 a) und erreichen am 16. Tag 
die ventralste Reihe der Dorsalschuppen (Abb. 86), wo sie etwas 
lockerer angeordnet bleiben und auch weniger Ausläufer aufbauen. 
Am 17. Bruttag schliesslich wird der dorsale Rand der Ventral¬ 
schilder pigmentiert, während der mediane Schienenteil bis zum 
24. Tag, dem Zeitpunkt des Erscheinens der eigentlichen (cutalen) 
Bauchzeichnung, pigmentfrei bleibt. Allerdings variert das Auf¬ 
treten der Melanophoren in den ventraleren Zonen beträchtlich; 
so waren die Bauchschilder und die erste Dorsalschuppenreihe eines 
19-tägigen Embryos noch völlig pigmentfrei. Da die dorsalen Melano¬ 
phoren älter sind, sind sie vorerst weiter melanisiert als die ventralen. 

Durch die zuerst auftretenden Melanophoren wird, wie bereits 
geschildert, der Rumpf uniform pigmentiert. Auf dieser Grundfarbe 
erscheinen zuerst die lateralen B-, dann die dorsalen A- und zuletzt 
die ventralen C-Flecke. Das Gefälle ist wie bei der Sauriermuster¬ 
genese etwas abgeändert und differiert vom Erscheinungsmodus der 
Grundfarbe (vgl. p. 751). 

Auch die Cutismelanophoren treten, entsprechend dem Gefälle, 
auf der Ventralseite verspätet auf (ca. um den 21. Tag). Während 
in cephal-caudaler Richtung Melanophoren- und Guanophoren- 
ausbreitung parallel verlaufen, treten die Guanophoren im Gegen¬ 
satz zu den Melanocyten von ventral nach dorsal auf. Nach den 
Bauchschildern wird bald die erste Reihe der Dorsalschilder guani- 
siert (22. Tag), während auf den eigentlichen Dorsalschuppen erst 
um den 24. Tag Guanophoren erscheinen. 

Da die fertige Musterung gegen ventral heller wird, bleibt das 
dorso-ventrale Melanisierungsgefälle im Gegensatz zum cephal- 
caudalen dauernd erhalten und äussert sich in der geringeren 
Melanophorenzahl der Bauchschilder und der zwei untersten Reihen 
der Dorsalschuppen. Daher bleibt auch der ventralere Teil des 
Natternhemdes schwächer pigmentiert. 

Zu den Ursachen der Gefälle. 

Da bei allen Wirbeltieren Pigmentgefälle Vorkommen, scheinen 
auch gleiche Ursachen zugrunde zu liegen. So ist immer der Weg 
der Melanoblasten von der Neuralleiste zu den ventralen Muster¬ 
teilen am weitesten; doch können infolge besonders günstiger 
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Wanderwege Melanophoren auch frühzeitig ventral erscheinen 
(vgl. extrategumentale Mel., p. 737). 



Abb. 9. 

Die äusserlich sichtbaren Pigmentierungsgefälle von Mauereidechse a) und 
Ringelnatter b) (vgl. Text). K: Gefälle der Kopfpigmentierung, Mj: Mela- 
nisierungsgefälle der dunklen Ringelnattergrundfarbe, M 2 : Melanisierungs- 
gefälle der dunklen Musterteile, G: Guanisierungsgefälle. 


Das cephal-caudale Pigmentierungsgefälle basiert auf der gleich¬ 
sinnig verlaufenden Differenzierung der Neuralleiste (Koecke 
1959). Da diese im Rumpf weitaus mehr Pigmentzellen als in Kopf 
und Schwanz bildet (Niu 1947, Twitty 1949, Fox 1949, Koecke 
1959, 1960), das ganze Tier später aber gleichwertig pigmentiert 
ist, müssen in die äusseren Körperpole zusätzliche Rumpfmelano- 
blasten einwandern. Dies bezeugen die caudalen Ophidierflecke auf 
Hinterrumpf und Schwanz, die infolge des retardierten Auswan- 
derns der Melanoblasten aus der Hinterrumpfneuralleiste etwas 
später als die cephaler gelegenen Flecke angelegt werden. Auch 
erlangen sie ihre volle Auspigmentierung erst später durch das 
nachträgliche Neuzuwandern von Melanoblasten aus dem vorderen 
Rumpf. 

Die schwächere Pigmentierungsleistung der Kopfneuralleiste 
hängt wahrscheinlich damit zusammen, dass diese stark an der 
Knorpelbildung beteiligt ist, wodurch die Melanoblastenbildung 
vermindert wird (Raven 1932 ff, Koecke 1960). Immerhin liesse 
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sich denken, dass das Melanophorendefizit der Körperenden auch 
durch zusätzliche Bildung von Melanoblasten aus Medullarplatten- 
material der betreffenden Regionen (vgl. du Shane 1944, Niu 1947, 
Twitty 1949) verbessert würde. 

Auch bei Vögeln konnten Pigmentausbreitungszentren in 
Scheitel- und Sacralregion aufgezeigt werden (Hoffmann 1953, 
Lübncw 1957). 

Neben der Rolle der Neuralleistengliederung sind auch die 
Körpergewebe von grossem Einfluss (Willier 1953, Ivoecke 1959). 
So pigmentierte bei Molchen, welchen Twitty-Bodenstein (1944) 
die Neuralleiste um 180 Grad gedreht hatten, dennoch der Vorder¬ 
pol zuerst. Auch bei Squamaten, besonders den Schlangen, zeigt 
sich, dass die Differenzierungsgefälle von Haut und Schuppen 
synchron mit den Pigmentierungsgefällen verlaufen. 

Schliesslich wird die Ausbreitung der verschiedenen Chromato¬ 
phorensorten von bereits vorhandenen Pigmentzellen beeinflusst, 
was anhand der Guanisierungsgefälle schön gezeigt werden kann. 

Die Guanisierungsgefälle. 

Während alle Squamaten übereinstimmende Melanisierungs- 
gefälle aufweisen, zeigen sich in der Richtung des Auftretens der 
Guanophoren Verschiedenheiten (Saurier: von dorsal gegen ven¬ 
tral; Natricinen: von ventral nach dorsal; Abb. 9). Doch kann 
dieser Widerspruch geklärt werden. 

Es ist schon lange bekannt, dass die Verteilung der Melano- 
phoren und Guanophoren in einem umgekehrt proportionalen Ver¬ 
hältnis erfolgt (vgl. Vilter’s densitometrische Kurven [1941]), 
wodurch ein von Murisier (1921) treffend charakterisierter Zustand 
des „balancement guano-melanique“ entsteht. Tornier (1897) 
spricht zu krass sogar von einem Konkurrenzkampf der einzelnen 
Chromatophorensorten. Schnittpräparate durch die verschiedenen 
Musterzonen mancher Ophidierarten bestätigen, dass die Verteilung 
von Melano- und Guanophoren wechselseitig voneinander abhängt. 
So finden sich auf den dunklen Musterstellen meist auch einige 
Iridocyten, und die Guaninzonen der hellen Grundfarbe sind oft 
von Melanophoren unterlagert. Bei sehr starken Musterkontrasten 
kommen reine Melanin- und Guaninzonen vor, wie nachstehende 
Uebersicht demonstriert: 
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Art 

reine Velaninstellen 

reine Guaninstellen 

Xatrix maura (spa- 

Rand der dorsalen 

helle Flecke auf dem late¬ 

nische Var.) 

Flecke 

ralen BS-Rand 

Coronella austriaca 

dunkler Rand der 
dorsalen Flecke 

einzelne Stellen der hellen 
lateralen BS-Zone 

Telescopus jallax 

dunkle Flecken, dor¬ 
sal und ventral 

viele Stellen der hellen BS- 
Flecke 

Vipera aspis 

dunkle Flecken, dor¬ 
sal und ventral 

viele Stellen der hellen late¬ 
ralen BS-Flecke, helle 
Stellen des Schwanzes 

Vipera ammodytes 

dorsale Flecken 

manche Stellen der hellen 
BS-Flecke 

Crotalus terrificus 

dunkle dorsale 
Flecken 

helle Umrandung der dorsa¬ 
len Flecke (Grenzflächen¬ 
steigerung). helle Zonen 
der BS 

Python sebae 

dunkle Flecken dor¬ 
sal und ventral 

gewisse Teile der dorsalen 
Grundfarbe, helle Grund¬ 
farbe der BS 


Die Tatsache, dass am gleichen Ort nicht grössere Mengen von 
Melanophoren und Guanophoren nebeneinander Vorkommen, lässt 
auf Hemmstoffe schliessen, wobei es unklar bleibt, ob deren Wir¬ 
kung durch die betreffenden Hautstellen oder die Pigment zellen 
bedingt wird. 

Die Mustergenese der Ringelnatter demonstriert diese Hem¬ 
mung: Da die Guanophoren ebenfalls aus der Xeuralleiste stammen, 
ist prinzipiell eine melanophorenähnliche Ausbreitung zu erwarten, 
wenn auch die Wanderungsfähigkeit der Guanophoren etwas ver¬ 
mindert scheint. Tatsächlich erfolgt bei Lacerta muralis das Vor¬ 
dringen in dorsoventraler Richtung, wobei aber nur die völlig 
melanophorenfreien weissen Seitenlinien und die Ventralseite 
erfasst werden. Erst später werden die melanisierten Elemente der 
Zeichnung ebenfalls guanisiert. was durch das Verschwinden des 
Guanisierungs-Hemmstoffes — in ähnlicher Art. wie Twitty (1936) 
es bei der Metallisierung beschreibt — ermöglicht zu werden scheint. 
Auch auf den melanophorenfreien Stellen der hellen Grundfarbe 
von Leimadophis poecilogyrus dringen die Guanophoren in dorso¬ 
ventraler Richtung vor. Bei der Ringelnatter dagegen finden die 
potentiellen Guanophoren auf ihrer Wanderung gegen ventral nur 
bereits von Schwarzzellen besetzte Stellen vor. da ja hier auch die 
Grundfarbe melanisiert ist. Somit können vorerst nur die breiten, 
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melanophorenfreien Mittelteile der Bauchschilder guanisieren. Erst 
später werden, analog wie bei Lacerta , auch die melanisierten Zonen 
berücksichtigt. 

Prinzipiell stimmt die Guanuphoren-Wanderung bei allen Squa- 
maten überein, was auch durch das zeitlich zusammenfallende 
Auftreten der lridocvten auf den Ventralseiten von Eidechse und 
Schlange bestätigt wird. Infolge der zeitweiligen Guanisierungs- 
hemmung auf dem Xatrix- Rücken verläuft hier das Auftreten der 
Guanophoren umgekehrt, da diese entgegen dem Melanisierungs- 
gefälle vorstossen müssen. 

Nach beendeter Guanisierung scheinen sämtliche hindernden 
Faktoren aufgehoben, da sich die weiteren Farbzellen bei Lacerta 
muralis vom Kopf aus ungehindert über dunkle und helle Muster¬ 
elemente nach ventral und caudal ausbreiten können. 

Differierende Melanisierungsgefälle. 

Bei Ringel- und Würfelnatter fallen zwei verschieden verlau¬ 
fende Melanisierungsgefälle auf (vgl. Abb. 9). Die erste, die spätere 
Grundfarbe bildende, uniforme Pigmentierung breitet sich von 
dorsal nach ventral aus. Hingegen erscheinen kurz darauf, genau 
wie bei der Mauereidechsenzeichnung, die ersten Flecke lateral und 
erst nachher dorsal und ventral. Interessanterweise erfolgt die Aus¬ 
breitung der ersten uniformen Musterung von Lacerta viridis eben¬ 
falls wie bei der Natricinen-Grundfarbe von dorsal nach ventral. 

Wahrscheinlich haben die Melanophoren der frühen Ringel¬ 
natter-Pigmentierungsphase einen anderen Wanderweg einge¬ 
schlagen, indem sie direkt von der Neuralleiste her in die dorsale 
Cutis eingedrungen sind und ihr entlang sukzessive nach ventral 
vorstossen (wie Holmdahl (1928) es bei Vögeln geschildert hat). 
Der Grossteil der Melanocyten dagegen, der in einem zweiten Pig¬ 
mentierungsschub die Fleckung anlegen wird, ist mit der Haupt¬ 
masse der Neuralleistenzellen und der extrategumentalen Melano- 
blasten nach ventral gelangt und hat von hier aus den bereits 
zitierten Weg unterhalb der dorsalen Muskulatur eingeschlagen. 
Ein Vergleich zeigt, dass sich die Phase der Fleckendifferenzierung 
bei den Nattern und die MusterdifTerenzierung der Mauereidechse 
zeitlich decken. Bei Lacerta muralis , wo die Grundfarbe unmela- 
nisiert bleibt, fehlt die bei Natrix vorhandene erste Phase der 
Anlage der Grundfarbe. 
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Das Fehlen einer hellen, melanophorenfreien Grundfarbe bei der 
Ringelnatter hat Werner (1890) zu einer etwas voreiligen Deutung 
veranlasst. Er will in der heutigen Grundfarbe die ursprüngliche 
Zeichnung, in den Fleckenreihen sekundäre Bildungen sehen. Die 
Reste der primären Grundfarbe wären im hellen Halbmond und 
den allerdings nur bei bestimmten Varietäten auftretenden dorsalen 
Rumpf-Längslinien — die freilich eher sekundäre, grellfarbige 
Streifenbildungen sind — erhalten. Die Tatsache, dass bei den ver¬ 
schiedensten Vertebratengruppen neben uniformen Frühmustern 
(.Lacerta viridis, gewisse Fische (Vasnecov 1934), Vögel (Watter- 
son 1942)) auch von Anfang an in Grundfarbe und Flecke diffe¬ 
renzierte Anlagen auftreten ( Lacerta muralis , agilis , Leimadophis 
poecilogyrus , gewisse Fische (Bolk 1910) und Molchlarven (Von 
Linden 1900)) scheint eher auf ein paralleles Vorkommen von 
Formen mit uniformer und gemusterter Frühphase hinzudeuten 
und lässt Werner’s Ansicht von der Ursprünglichkeit der Flecken¬ 
musterung problematisch erscheinen (vgl. auch die Diskussion über 
die Urmusterung, p. 859 ff). 


Der transitorische Charakter der Pigmentierungsgefalle. 

Pigmentierungsgefälle sind nur eine vorübergehende, durch die 
Wanderung der potentiellen Pigmentzellen bedingte Erscheinung. 
So wird das während der Embryonalperiode dominierende dorsal¬ 
ventrale Melanisierungsgefälle bei Formen mit dunkler Unterseite 
(Natrix natrix , Coronella austriaca , Vipernarten, etc.) später ins 
Gegenteil verkehrt. Die vor allem im Hinterrumpf auf weite Flächen 
dunkle Bauchzeichnung von Natrix natrix illustriert zudem die 
Umkehr des cephal-caudalen Melanisierungsgefälles beim erwach¬ 
senen Tier. 

Adult wird die ganze Haut durch die verschiedenen Farbzellen 
relativ gleichmässig gefärbt. Autoren, die ventral eine schwächere 
Pigmentierung sehen, verwechseln Pigmentierung mit Melanisie- 
rung. „Helle* 4 Ventrahnusterungen sind ja nicht pigmentfrei, 
sondern werden durch kompakte Guanophorenlagen aufgebaut. 
Damit verlieren Arbeiten, die eine sogenannte schwächere Bauch¬ 
pigmentierung auf eine andere Nervenversorgung (Van Rynberk 
1906, Murisier 1921) oder auf schlechtere Ernährungsverhältnisse 
in der durch das Kriechen zusammengedrückten Ventralhaut(i) 
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(Tornier) zurückführen wollen, ihre Basis. Uns erscheint schon die 
Leitidee dieser Autoren anfechtbar, da sie die Musterbildung mit 
pathologischen Prozessen (schlechte Ernährung und Innervierung) 
verkoppeln. 

Auch sind Lichtwirkungen, die über die Retina und das sym¬ 
pathische Nervensystem (vgl. Vilter 1941) auf die Pigmentver¬ 
teilung agieren sollen, in unserem Fall belanglos, da Reptilien¬ 
embryonen kaum etwas vom Licht zu spüren bekommen. 


e ) Zur Musterbüdiingstheorie ZennecKs. 

Zenneck postuliert in seiner viel zitierten Arbeit (1894) eine 
direkte Beziehung zwischen Anatomie und Musterung, da sich nach 
seinen Befunden die ersten Musteranlagen als Flecken in Anlehnung 
an die Kreuzungsstellen der von ihm beschriebenen Längs- und 
Quergefässe (p. 735) differenzieren. Diese Adern wären demnach als 
determinierende Faktoren der Musterung zu bezeichnen. 

Sicher zeigen die Melanoblasten eine gewisse Affinität zu Blut¬ 
gefässen, doch ist diese, wie eine genauere Analyse von Schnitten 
und Totalpräparaten zeigt, relativ gering. Bindegewebige Struk¬ 
turen werden weit mehr bevorzugt. Zudem hat Zenneck an seinem 
fixierten Material gar nicht alle Gefässe gesehen. An sich wären 
die oberflächlichen, maschenförmigen Gefässe (Abb. 3) für das 
Erscheinen des ersten Pigmentes sicher von grösserem Einfluss als 
die wesentlich tiefer liegenden Blutadern Zenneck’s. Daher müssten 
innerhalb der einzelnen Schuppen die Melanophoren zuerst im 
Schuppenmittelpunkt (= Kreuzungsstelle der Blutgefässmaschen; 
vgl. Abb. 4 a) und nicht, wie dies in Wirklichkeit geschieht, an 
deren distalem Ende auftreten. Auch die von unserem Autor nicht 
gesehene uniforme Verteilung des ersten Pigmentes, die sich über 
und neben die ZENNECK’schen Blutgefässe hinaus erstreckt, wider¬ 
legt seine Auffassung. Schliesslich befindet sich bei Sauriern über 
der Vena epigastrica, wo bei Ophidiern die B-Flecke liegen, die 
melanophorenfreie helle untere Seitenlinie. 

All diese Tatsachen zeigen, dass keine direkten Zusammenhänge 
zwischen der Lage der Fleckenreihen und dem Verlauf der Rumpf- 
längsgefässe bestehen. Selbstverständlich lassen sich kompliziertere 
Musterformen (z. B. Zh'to-Gruppe, Boiden) erst recht nicht so 
einfach erklären. 
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/) Die tegumentalen Melanophoren. 

Epidermale Lage . 

Die ersten tegumentalen Melanophoren sind bei Reptilien rein 
epidermal. Auch bei Vögeln treten die Schwarzzellen zuerst in der 
Epidermis auf (Willier-Rawles 1940, Watterson 1942, Rawles 
1960). Da die epidermalen Melanophoren auf den Fleckschuppen 
etwas dichter liegen und sich vorzüglich durch zahlreichere und 
etwas breitere, stärker melanisierte Ausläufer und eine grössere 
zentrale Plasmamasse auszeichnen, tritt mit der Bildung der epi¬ 
dermalen Pigmentschicht äusserlich die sichtbare Zeichnung auf. 

Zuerst sind also die epidermalen Melanophoren musterbestim¬ 
mend, während die nachher auftretenden Cutismelanophoren das 
bereits vorgezeichnete Muster nur noch auszumalen brauchen. Erst 
später sinkt der Anteil der epidermalen Melanocvten und die 
Zeichnung wird vorwiegend durch die Cutispigmentierung (Schwarz- 
und weitere Farbzellen) aufgebaut. Die epidermalen Melanophoren 
wirken als .. Pionierzellen A welche die Mustergrundrisse erstellen, 
bevor die detaillierte Ausarbeitung einsetzt. Es sei auf die ähnliche 
Rolle der sogenannten ..Pionierfasern“ bei der Entwicklung des 
Nervensystems hingewiesen. Diese Fasern werden früh an die 
Körperperipherie vorgetrieben und durch das allgemeine Wachstum 
der Organe gestreckt. Die späteren Fasern arbeiten sich diesen 
wegweisenden ..Pionierfasern” entlang nach aussen (vgl. Weiss 
(zit. in Starck 1955)). Doch können auf dem Hinterkopf und 
speziell im medianen Teil der Bauchschienen die Cutismelanophoren 
auch als eigenständige Musterbildner ohne epidermale Vorzeichnung 
auf treten. 

Aus Analogie zur extrategumentalen Pigmentierung, die sich von 
innen nach aussen ausbreitet, wäre zu erwarten, dass auch tegu- 
mental zuerst die innere, cutale Schicht pigmentiert würde, da der 
Wandei weg von der Neuralleiste zu ihr kürzer ist. Die Faktoren, 
welche das erste Auftreten in der Epidermis bedingen, sind noch 
unbekannt. Sie können sowohl in der Haut als auch in den Melano¬ 
phoren selbst liegen. Das primäre Erscheinen in der Epidermis lässt 
sich aber funktional erklären. Die Melanoblasten können die 
Grenzlamelle nur durchbrechen, solange diese noch relativ locker 
ist. So konnte Wagen er (1959) an der Haubenratte zeigen, dass 
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zu langsam wandernde Melanoblasten nicht mehr durch die Basal¬ 
lamelle dringen können. Auch sind sämtliche erst nach den Melano- 
phoren erscheinenden Farbzelltypen auf die Cutis beschränkt. Ge¬ 
legentlich kommen allerdings Ausnahmen vor (vgl. Leydig 1873, 
Schmidt 1917, Biedermann 1926, Klausewitz 1954 a); beispiels¬ 
weise finden sich bei Vipera ammodytes Guanophoren im Kielgebiet 
der Dorsalschuppen (Abb. 46). 

Zur Wanderung. 

Da die Kerne der undiHeren zierten Melanoblasten sich nicht von 
den Kernen des umgebenden Gewebes unterscheiden lassen (vgl. 
auch Hoerstadius 1950, Lubnow 1957, Wagener 1959), ist es 
nicht möglich, histologisch die Wanderung bis zur Neuralleiste 
zurückzu verfolgen. Uns gelang es trotz genauer Vergleiche mit 
Kernen früher Melanisierungsstadien nicht einmal, in der Cutis 
völlig undifferenzierte Melanoblasten einwandfrei nachzuweisen. 
Die Erkennung der Melanoblastenkerne an zwei Nucleoli (Koecke 
1957 am Entenembryo) oder am vergrösserten Nucleolus (Wat- 
terson 1942 am Hühnerembryo) erscheint uns problematisch. Auch 
die von Kosiiida (1960) propagierte Erkennung unpigmentierter 
Farbzellen mittels der Silbernitratmethode ist bei der geringen 
Spezifität der argentaffinen Reaktionen für sehr junge Melano¬ 
blasten zu unsicher. Bei niederen Vertebraten ist die Erkennung 
der Frühstadien eventuell einfacher (Danneel 1957 an Cyclo- 
stomen). 

Das Eindringen der Melanoblasten in die Epidermis. 

Dieser von Watterson (1942) am Huhn gezeigte Vorgang ist 
auch bei Reptilien zu verfolgen. Im Gegensatz zu den länglichen 
und auffallend grossen Melanoblasten des Huhnes sind diese bei 
Reptilien klein und die Kerne chromatinreich (vgl. auch Abb. 56 
mit frühen Sauriermelanophoren). Die bereits beschriebene Er¬ 
höhung der Basalzellen und die Verlagerung der Kerne von der 
Grenzlamelle weg in peripherer Richtung ermöglicht den klein¬ 
kernigen. praktisch plasmafreien Melanoblasten, sich nach Durch¬ 
querung der Basallamelle in der kernfreien Zone oberhalb derselben 
einzunisten (Abb. 10 a). Auffallend ist die in unserem Stadium 
erstmals in Erscheinung tretende subepidermale, dichte Anordnung 
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von Bindegewebskernen. Eventuell befinden sich darunter auch 
Melanoblasten, die von hier aus in die Epidermis vorstosseri 
werden. 




*-1 

20 JU 


Abb. 10. 

Xatrix natrix: Melanoblasten und frühe Melanophoren von 14- und 15-tägigen 
Embryonen (a-fd: Schnitte der Ventralhaut, b-f-c: Schnitte der Dorsal¬ 
haut) (vgl. Abb. 6). 
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Bei Vögeln wandert nur eine sehr geringe Zahl von Melanoblasten 
in die Epidermis ein (Watterson), wo aus diesen Melanophoren- 
mutterzellen (Kawamura 1934) durch Teilung weitere Melano- 
blasten entstehen. Die Mutterzellen bleiben unmelanisiert, da in 
ausdifferenzierten Stadien Mitosen nicht mehr möglich sind (Wendt 
1958). Dagegen teilen sich die sehr viel zahlreicheren Reptilien- 
melanoblasten nicht mehr, da sie sofort nach dem Eindringen 
melanisieren. Immerhin kommen gelegentlich in der Cutis bereits 
leicht melanisierte Zellen vor, die sich noch teilen. Es ist unbekannt, 
ob bei Vögeln weniger Melanoblasten aus der Neuralleiste auswan¬ 
dern als bei Reptilien oder ob die grosse Zahl der Reptilienmelano- 
blasten ebenfalls auf nachträgliche Teilungen bereits gewanderter 
Zellen zurückzuführen ist. 

Während bei Reptilien zur Zeit der Melanoblasteneinwanderung 
die Epidermis bereits beschuppt ist, fehlen beim Huhn, wo die 
Wanderung sehr früh einsetzt (80. bis 91. Std.), die erst spät auf¬ 
tretenden Federanlagen (9. Bruttag) völlig. Der bei Reptilien und 
Vögeln völlig verschiedene Aktivitätszustand der Haut zur Zeit der 
Melanoblastendifferenzierung, durch welchen vielleicht die abwei¬ 
chenden Teilungsarten der Melanoblasten erklärt werden können, 
spricht gegen Haecker (1918), der enge Beziehungen zwischen 
Wachstumszonen der Haut und der Pigmentierung postuliert. 

Die Melanisierung . 

Nach dem Festsetzen in der Epidermis treten im Plasmasaum 
um den Kern der Melanoblasten vereinzelte helle Propigment¬ 
granula auf (Abb. 10 b ), welche jedoch bald melanisieren. Die 
Melanisierung setzt also schon vor der Ausbildung der endgültigen 
Melanophorenform ein. Etwa bis zum 16. Bruttag ist das erste 
Melanin unstabil und wird bei der Fixierung häufig ausgewaschen. 
Schon früh werden auch die ersten Ausläufer vorgetrieben (Abb. 
10 c+rf, 11), die meist noch sehr schwach pigmentiert sind. Gleich¬ 
zeitig vergrössern sich die Melanophorenkerne, sodass diese bald 
den Basalkernen gleichkommen (z. B. Abb. 10 d, 11, etc.). Vorder¬ 
hand dehnen sich die Melanophoren vor allem basal aus und errei¬ 
chen höchstens einzelne Ausläufer die höheren Epidermiszonen. 

Eine ausgedehnte zentrale Plasmazone wird gewöhnlich erst 
nach der Entstehung verschiedener Ausläufer gebildet (Abb. 10 d ). 
Oefters kommt es vor, dass als abnorme Erscheinung nur eine 
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zentrale Plasmamasse, aber keine Ausläufer gebildet werden. Diese 
'‘abnormen“ Melanophoren werden später besprochen (p. 774). 

Ueberhaupt herrscht bei diesen frühen Melanisierungsstadien 
eine grosse Freiheit. Es bestehen, wie auch die Abb. 10 ff illustrieren, 
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Abb. 11. 

Xatrix natr ix-'Embryo vom 18. Bruttag (Schnitt der Dorsal 
haut): Ausläuferreiche Melanocyten in noch schwacher Me- 
lanisierung. 

keine direkten Zusammenhänge zwischen Ausläuferzahl, Zahl der 
Granula und Melanisierungsbeginn. So werden beispielsweise bei 
vielen Melanophoren die wenigen Propigmentgranula schon vor der 
Ausbildung der Ausläufer melanisiert. während andererseits auch 
ausläuferreiche, aber erst mit wenigen, z. T. unmelanisierten Gra¬ 
nula versehene Melanophoren Vorkommen. Schon früh wird die 
Richtung der Ausläufer durch die Schuppenform mitbestimmt. Sie 
sind auf den längeren Dorsalschuppen stärker polarisiert, während 
sie sich auf den breiteren, ventraleren Schuppen nach allen Seiten 
ausbreiten können. Die Beeinflussung durch die Crista wurde schon 
früher erwähnt (vgl. auch Abb. 13 und 16). 

Da die Ausgestaltung der Melanophoren in den bekannten 
Melanisierungsgefällen erfolgt, sind die dorsal-cranialen Melano¬ 
phoren am dunkelsten und am weitesten differenziert. Ihre Kern¬ 
region erscheint infolge der stärkeren Melanisierung oft schon leicht 
bräunlich, während die übrigen Melanocytenkerne auf Präparaten 
meist noch bläulich-rötlich angefärbt sind. 
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Cutismelanophoren . 

Bereits am 15. Tag, wo die Rumpfmusterung noch uniform ist, 
langen ganz vereinzelt die ersten, noch sehr wenig difTerenzierten 
Cutismelanophoren an (keine oder wenige Ausläufer, helle Kern¬ 
region, wenig Granula). Erst nach dem 16. Tag (Erscheinen der 
ersten Flecke) kommen sie häufiger vor. Dabei erfolgt die Aus¬ 
breitung mit den gleichen Gefällen wie bei den epidermalen Melano- 
phoren, allerdings eher rascher, da schon am 17. Tag die ersten 
Cutismelanophoren auf der ventralsten Dorsalschilderreihe er¬ 
scheinen. Noch am 17. Tag sind aber die meisten Cutismelanocyten 
erst im ausläuferlosen Melanoblasten-Umwandlungsstadium oder 
zeigen höchstens einige wenige Ausläufer. Am Totaltier sind sie noch 
unsichtbar, sodass die gesamte Musterwirkung von den epidermalen 
Melanophoren getragen wird. 

Zur Dauer der Wanderung. 

Die Tatsache, dass sich in unserem Stadium und auch noch bei 
älteren Embryonen tegumental und extrategumental nebeneinander 
Melanophoren von sehr verschiedenem DifTerenzierungsgrad be¬ 
finden, lässt darauf schliessen, dass zu den bereits vorhandenen 
Melanophoren noch neue zugewandert sind. Die Wanderung erfolgt 
nicht auf einmal; nach der raschen Haupteinwanderungsphase 
trefTen noch während längerer Zeit „Nachzügler“ ein. Auch bei 
Vögeln, wo sich ebenfalls ein Höhepunkt der Wanderung feststellen 
lässt, dauert diese noch eine Zeitlang an (Willier-Rawles 1940, 
Watterson 1942, Koecke 1957). 

g) Zur Determination des II aut must er s. 

1. Amphibien. 

Entwicklungsgeschichtliche Versuche zeigen deutlich, dass die 
Zeichnung als ein Produkt von Einflüssen der Farbzellen selbst und 
der Haut zu bewerten ist (vgl. etwa du Siiane 1943). Das Muster 
wird prinzipiell von den Melanophoren angelegt. Dagegen bestimmt 
die Haut, ob überhaupt pigmentiert wird und wie gross im einzelnen 
die Zahl der zur Melanisierung gelangenden Melanoblasten ist 
(de Lanney 1941, Twitty 1945). Dabei ist der Melanisierungs- 
stimulus der Haut zeitlich begrenzt (Twitty 1936). Doch können 
zusätzliche Faktoren, wie z. B. Hormone, das Muster beeinflussen 
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und bei der Metamorphose sogar völlig umbilden (Twitty-Boden- 
stein 1939, Stearner 1946). 

2. Vögel 

Auch bei Vögeln sind die Melanophoren von grossem Einfluss, 
was unter anderem das Erscheinen der spendergemässen Musterung 
bei Neuralleisten-Transplantationen beweist (Willier-Rawles 

1940, Rawles 1948, 1960). Dagegen hat hier die Haut im Zusam¬ 
menhang mit der äusserst komplizierten Federentwicklung, auf 
welche die Pigmentgenese abgestimmt sein muss, grossen Einfluss 
auf die Pigmentierung genommen. So scheinen z. B. bei gestreiften 
Federn neben Wirkungen der Melanophoren selbst (Nickerson 
1944) vor allem die Wachstumsgeschwindigkeit und die Aktivität 
des Follikels beteiligt zu sein (Willier-Rawles 1940, Willier 

1941, Watterson 1942 u. a.). Auch konnten in manchen Arbeiten 
hemmende Wirkungen des umgebenden Gewebes auf die Melano¬ 
phoren demonstriert werden (vgl. Willier-Rawles 1940, Humm 

1942, u. a.). Besonders komplex ist der Einfluss der Sexualhormone, 
die einerseits verschieden auf die Melanophoren einwirken (Wil¬ 
lier-Rawles 1940, Willier 1941, Watterson 1942, u. a.) — 
welche freilich in gewissen Fällen auch direkt genabhängig sein 
können (Benoit 1950) — andererseits aber auch massgebend die 
Wachstumsrythmen der Feder beeinflussen, so dass es zu kompli¬ 
zierten Wechselwirkungen kommt (Biedermann 1928, Willier 
1950, Benoit 1950, u. a.). 

•3. Reptilien. 

Die Reptilien nehmen eine Zwischenstellung zwischen Amphi¬ 
bien und Vögeln ein; neben der Hauptdetermination durch die 
Melanophoren hat auch die Schuppenstruktur gewissen Einfluss 
auf die Musterung. 

Einflüsse der Melanophoren. 

Die Hauptverantwortung für die Zeichnung tragen die Melano¬ 
phoren, die, wie schon gezeigt, auch massgebend die Verteilung 
der Guanophoren beeinflussen. Die auf die Pigmentverteilung ein¬ 
wirkenden genetischen Faktoren erfassen die Gesamtheit der Haut. 
Dagegen ist das Muster weitgehend unabhängig von den Schuppen, 
was sich schön bei Missgeburten mit fehlenden Schuppen zeigt; 
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diese Tiere besitzen trotzdem eine normale Pigmentierung. Auch 
tritt am Hinterkopf die Musterung vor der Ausbildung von Schup¬ 
pen auf. 



Abb. 12. 

Vipern ammody tes-Adulitier: Dorsalschuppen aus verschiedenen Musterzonen. 

a) Dunkle Flecken: im Schuppeninnern meist kleine Guanophoreninseln 
(Gi) ; am Fleckrand auch uniform schwarze Schuppen. 

b) Übergang zwischen Zeichnung und Grundfarbe: links 2 Schuppen des 
Fleckenrandes mit heller Grenzflächensteigerung, rechts 5 Schuppen 
zwischen Fleckenrand und Grundfarbe, ebenfalls mit Grenzflächenstei¬ 
gerung. 

c) Hellere, mediane Grundfarbe. 

d) Übergang zur lateralen Grundfarbe. 

e) Dunklere, laterale Grundfarbe. 

Eine genauere Analyse der Dorsalzeichnung verschiedener 
Schlangenarten zeigt, dass nur in wenigen Fällen Muster- und 
Schuppengrenze zusammenfallen. Damit wird Grosser, der schon 
1906 für die Autonomie von Zeichnung, Schuppen und innerer 
Metamerie eintrat, bestätigt. 

Fleckgrenze verläuft entlang der Schuppengrenze: 

Python molurus , sebae. 

Fleckgrenze verläuft z. T. entlang der Schuppengrenze: 

Gongylophis conicus, Boa constrictor , Imperator; Coluber quatuor- 
lineatus , scalaris ; Vipera ammodytes , Cerastes cerastes , Bitis arietans 
(dunkle Flecke !) ; Crotalus adamanteus , terrificus. 

Fleck- und Schuppengrenze völlig unabhängig: 

Xatrix natrix , tessellata , maura , Elaphe longissima , Coronella aus¬ 
triaca, Leimadophis poecilogyrus , Telescopus jallax; Vipera aspis , 
berus , xanthina palaestinae, lebetina mauretanica , russelli , Bitis arie¬ 
tans (helle Flecke !), nasicornis , gabonica; Agkistrodon mokeson , 
Lachesis rnuta . 
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Auffallend ist, dass nur bei den phylogenetisch primitiven 
Boiden Muster- und Schuppengrenzen genau zusammenfallen 
können, was eventuell darauf hindeuten könnte, dass dieser Fall 
der primitivere wäre. Abbildung 12, die verschiedene Schuppen von 
Vipera ammodytes darstellt, demonstriert, wie verschieden, je nach 
Lage im Fleck, die einzelnen Schuppen pigmentiert sein können. 

Einflüsse der Schuppenstriiktur. 

Mindestens für die Ausbreitung der Zeichnung innerhalb der 
einzelnen Schuppe ist deren Struktur von gewissem Einfluss. So 
hängt die spezielle Natur der medianen Bauchzeichnung eng mit 
dem besonderen Bau der Ventralschilder zusammen (vgl. p. 795). 
Der hintere, überdeckte Schuppenrand und die Schuppentaschen¬ 
region werden von Anfang an nur durch Cutismelanophoren pig¬ 
mentiert. 

Bei Formen ohne komplett dunkle Fleckschuppen (z. B. viele 
einheimische Wassernattern, Elaphe longissima , Coronella austriaca) 
wird das Pigment vorzugsweise an den Schuppenflanken deponiert. 
Zudem stehen die epidermalen Melanophoren bei vielen Arten am 
Schuppenrand dichter und bleibt auch die Anastomosenbildung auf 
diese Zone beschränkt. Auch ontogenetiscli treten die ersten epi¬ 
dermalen Melanophoren am distalen Schuppenrand auf, was die 
Theorie der Ursprünglichkeit der Schuppenzeichnung (Werner 
1890, von Harnack 1953, u. a.) stützen hilft. Ein Vergleich von 
Flecken verschiedener Coronella austriaca- Stadien liess die Ent¬ 
wicklung von sich vorzugsweise auf die lateralen Schuppenteile 
stützenden Flecken aus einheitlichen Schuppenzeichnungen als 
durchaus möglich erscheinen. Doch kann Schuppenzeicbnung auch 
sekundär durch Rückbildung von Flecken entstehen (Werner 
1892). 

Hingegen darf die Schuppenzeichnung nicht, wie von Harnack 
dies tut, nur als ein auf die einzelne Schuppe bezogenes Element 
betrachtet und den Flecken- und Streifenzeichnungen gegenüber¬ 
gestellt werden. Schon Zenneck (1898) hat eine unabhängige, 
autonome von einer abhängigen, in die übrige Musterung sich ein¬ 
passenden Schuppenzeichnung unterschieden. So zeigen verschie¬ 
dene tropische Baumnattern, Dendraspis viridis und eine frisch 
geschlüpfte Elaphe longissima sich ins Gesamt must er einfügende 
Schuppenzeichnungen. Auch die Zeichnung der Oberlippenschilder 
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von Natrix natrix (Abb. 35 c) ist ein Teil der gesamten Muster- 
wirkung und nicht autonom. 


3. Embryonen vom 18.—22. Bruttag: Ausbau der 
Musterung durch Cutismelanophoren, erste Guanophoren 

a) Hautbau . 

Durch Vermehrung um 1 bis 2 Zellagen wird die Epidermis 
dorsal zwei- bis dreischichtig, ventral drei- bis vierschichtig. Sie 
ist ventral stellenweise doppelt so dick wie dorsal, obwohl die 
Bauchschilder nur eine Zellage mehr aufweisen. Die Hautdicke 
wird nicht nur durch die Schichtenzahl, sondern auch durch die 
Höhe der Zellen, speziell der Basalzellen, bestimmt. In der Schup¬ 
penrandzone bleibt die Epidermis meist um eine Schicht dünner 
als im medianen Schuppenteil; auch im Schwanz ist sie erst ein- 
bis zweischichtig. Die meist hochovalen, nur am Rand der Dorsal¬ 
schuppen rundlichen Basalkerne stehen in deutlichem Abstand von 
der Grenzlamelle; die kernfreie Zone wird, w r ie schon im vorher¬ 
gehenden Stadium, durch die zentralen Plasmakörper der Melano- 
phoren ausgefüllt. Während im basalen Stratum germinativum 
die Kerne sehr dicht stehen, werden sie im Stratum corneum 
infolge der parallel zur Hautoberfläche erfolgenden Verbreiterung 
der Zellen lockerer. Das Korium ist in zwei deutlich verschiedene 
Schichten (Stratum laxum und compactum corii) mit typischen 
Faserverläufen gegliedert. 

Gewisse Einzelheiten weisen noch auf das cephal-caudale Ent¬ 
wicklungsgefälle hin. So ist in den hinteren Rumpfregionen, wo die 
Hautdicke etwas abnimmt, das Periderm besser zu erkennen. 
Ebenfalls sind hier die Cutiskerne dichter gelagert und ist die 
reihenförmige Anordnung der subepidermalen Bindegewebskerne 
prägnanter. Caudal sind die Kernteilungen vielleicht etwas häufiger. 

/;) Schuppen und Hautblutgefässe. 

Der Entwicklung«vorsprung der Bauchschilder zeigt sich noch 
in manchen Details. So sind in der ventralen Epidermis im Zu¬ 
sammenhang mit der Verhornung gelegentlich die ersten Andeu¬ 
tungen von Wandverdickungen der Stratum corneum-Zellen er¬ 
kennbar, während dorsal die Hornschicht noch undifferenziert ist. 
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Die Ueberdeckung der Schuppenränder, die ventral um den 18. Tag, 
dorsal 1 bis 3 Tage später anläuft, wirkt ventral wesentlich stärker. 
Auch die Bildung von Zwischenschuppenfalten (Lange 1931; 
= Schuppenwinkel (Schmidt); = ..Polster“ (Pockrandt 1936/37)) 
setzt zuerst ventral am 19. Bruttag ein, während diese auf den 
jetzt deutlich gekielten Rückenschuppen erst um den 25. Tag 
erscheinen werden. Von Pockrandt wird entgegen Maurer’s (1895) 
und unseren Befunden das Vorkommen von dorsalen Zwischen¬ 
schuppenfalten verneint. Der Bau der Bauchschilder ist überhaupt 
viel schemahafter und stabiler als bei den Rückenschuppen. So 
löst sich gelegentlich auf Schnitten die Epidermis noch dorsal, aber 
praktisch nie mehr ventral ab. 

Zwischen dem 18. und 19. Tag erscheint ein Grossteil der 
weiteren Kopfschilder: Frenalia, die oberen Hälften der Prae- und 
Postocularia, Temporalia, Supralabialia (noch undeutlich), sowie 
das gegen caudal noch nicht abgegrenzte Frontale (Abb. 34 c). Um 
den 20. Tag werden die Supralabialia deutlicher profiliert und 
kommen neu die Sublabialia hinzu. Somit sind ausser den Parie- 
talia, die wegen des weiterhin etwas vorstehenden Mesencephalons 
erst später auftreten. sämtliche Kopfschilder angelegt (Abb. 35 a). 
Auch auf dem Schwanz sind am 20. Bruttag alle Schuppen vorhanden. 

Von den grossen Längsblutgefässen bleibt neben den maschen¬ 
förmigen Hautblutgefässen der mediane, dorsale Blutsinus noch am 
längsten sichtbar (bis um den 18. Tag). Dagegen sind um den 
22. Tag, wo die Hautdurchsichtigkeit weitgehend verloren gegangen 
ist, die Hautgefässe nur noch an einzelnen Stellen, vor allem ventral 
auf Hinterrumpf und Schwanz, zu erkennen, womit die spätere 
Differenzierung der hinteren Rumpfteile erneut demonstriert wird. 

c) Die Kopfmusterung. 

Bisher zeigte der Kopf, auch in seiner Form, noch typisch em¬ 
bryonale Züge und wies, im Gegensatz zur bereits fertig angelegten 
Rumpfmusterung, erst Vorstufen einer Zeichnung auf. 

Von der deutlich verstärkt pigmentierten Postocularzone, wo 
die extrategumentale Pigmentierung noch gut sichtbar ist, und der 
Nase aus ward in einer Phase um den 18. und 19. Bruttag (Abb. 34c) 
der ganze Oberkopf in den zwei bereits beschriebenen Pigmentie¬ 
rungsrichtungen ausgefärbt. Nur der mediane Teil der späteren 
Parietalia ist noch hell. Da diese neu pigmentierten Zonen erst 
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schwach melanisiert sind, bleibt, speziell auf dem Hinterkopf, das 
ventral-dorsale Melanisierungsgefälle weiterhin auffällig. Auf ein¬ 
zelnen Supralabialia ist die spätere Schuppenzeichnung bereits 
angelegt. In der oberen Nasalregion (Internasale und dorsaler Teil 
des Praefrontale) werden zum ersten Mal die Cutismelanophoren 
äusserlich sichtbar, was diese Zone dunkler erscheinen lässt. Im 
Vergleich zum Rumpf wirkt aber der Kopf, speziell der Hinterkopf, 
wesentlich heller. 

In der zweiten Phase nach dem 20. Tag (Abb. 35 a) wird auch 
der helle Teil des medianen Oberkopfes pigmentiert, womit, ausser 
der erst bei wenigen Embryonen vorhandenen Schlippenzeichnung 
der Sublabialia, alle später dunklen Stellen angefärbt sind. Somit 
kann mit der detaillierten „Ausmalung“ begonnen werden, einem 
Prozess, der erst nach dem 30. ßruttag beendet sein wird. So tritt 
die Zeichnung der Oberlippenschilder stärker hervor, wobei aber 
das 6., unter dem Temporale gelegene Schild im Gegensatz zu 
später (vgl. die Abb. 35 b und c) erst schwach pigmentiert ist. Durch 
die weitere Ausbreitung der Cutismelanophoren (auf Frontalia, 
Supralabialia. Postocularia (schwächer)) werden die betreffenden 
Gebiete verdunkelt. Die Hinterkopfzeichnung wirkt jetzt einheit¬ 
lich, vor allem weil sich der Postocularstreif stark in dorsaler 
Richtung verbreitert hat und sich nicht mehr als Streif abhebt. 
Doch bleiben postocular die extrategumentalen Melanophoren leicht 
sichtbar. Auch erscheint die Parietalregion infolge der gut durch¬ 
schimmernden und immer noch leicht vorgewölbten Hirnmasse 
deutlich heller. 

Etwa nach dem 20. Tag treten die ersten Guanophoren ums 
Auge auf, wobei das Praeoculare von Anfang an etwas intensiver 
als die Postocularia guanisiert wird. Bald kommen die Guanophoren 
aber auch auf den übrigen hellen Stellen des Kopfes vor, also auf 
dem hellen Halbmond, den Supralabialia und kurz darauf auf den 
Sublabialia. Im Gegensatz zum Rumpf treffen auf dem Kopf die 
Guanophoren vor der Ausbildung einer völlig stabilisierten Muste¬ 
rung ein. 

d) Die Rumpf Musterung. 

Zur Musteranlage. 

Mit dem Auftreten der sich bis auf die Bauchschilder erstrecken¬ 
den C-Flecke, die nach dem 18. Tag bei sämtlichen Embryonen 
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erschienen sind, ist die Dorsalmusterung völlig angelegt (Abb. 8 e). 
Nur auf dem Schwanz, der zwar bereits am 18. bis 19. Tag auf seiner 
ganzen Länge Melanophoren aufweist, aber noch viel heller ist, sind 
erst zwischen dem 22. und 23. Bruttag Flecken vorhanden. Dagegen 
fehlt die eigentliche Bauchzeichnung immer noch. Wohl finden sich 
nach dem 22. Tag median die ersten, sehr hellen Cutismelanophoren, 
doch kann erst in den späteren Entwicklungsabschnitten eine klare 
Musterung wahrgenommen werden. 

Obwohl die Kontraste zwischen Muster und Grundfarbe schwach 
sind, lassen sich gut verschiedene Mustervarianten (vgl. p. 796) 
unterscheiden, die wie bei der Mauereidechse schon embryonal 
fixiert sind. Daher ist auch die meist vorhandene Versetzung der 
beiden Musterseiten gegeneinander (vgl. Abb. 38) a priori vorhan¬ 
den, was eine Anzahl weiterer Musterbildungstheorien entwertet. 
Die Musterung wurde unter anderem in Beziehung zur allgemeinen 
Körpermetamerie (Haacke 1890, Winkler 1903), zu peripheren 
Nerven (Van Rynberk 1906), zu speziellen Wachstumsrichtungen 
der Haut (Haecker 1918) oder zu embryonalen Faltensystemen 
(Krieg 1922), die hei Reptilien allerdings keine Rolle spielen, 
gebracht. Da alle diese Elemente auf beiden Körperseiten symme¬ 
trisch verlaufen, die Ringelnatterflecke aber gegeneinander versetzt 
angelegt werden oder, wie bei manchen Halsflecken, unregelmässig 
auftreten, können keine direkten Zusammenhänge bestehen. 

Der Ausbau der Musterung. 

Nach der Anlage der Musterelemente beschränkt sich die weitere 
Genese auf den Ausbau des bereits Vorhandenen. 

Das dorso-ventrale Pigmentierungsgefälle ist, wenn man von 
der erst später auftretenden medianen Bauchzeichnung absieht, 
schon im letzten Stadium weitgehend aufgehoben worden. Durch 
die verstärkte Melanisierung der bereits vorhandenen Melanophoren 
und ein weiteres Auftreten neuer Cutismelanophoren (speziell in den 
hinteren Rumpfabschnitten) wird auch das cephal-caudale Pigmen¬ 
tierungsgefälle, ausser auf dem Schwanz, der noch lange wesentlich 
heller bleibt, ca. nach dem 22. Tag zum Verschwinden gebracht. 
Doch ist am 18. Bruttag der Hinterrumpf noch deutlich schwächer 
pigmentiert (epidermale Melanocyten oft nur am Schuppenrand, 
weniger Cutismelanophoren, schwächere Melanisierung), wobei auch 
die Kontraste zwischen Grundfarbe und Flecken geringer sind. 
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Fast gleichzeitig mit den Kopfguanophoren treten auf dem 
Rumpf nach dem 20. Bruttag die Iridocyten in vorerst lockerer 
Anordnung auf den Bauchschildern und der relativ schwach mela- 
nisierten ersten Reihe der Dorsalschuppen auf. Dabei lässt sich ein 
deutliches Gefälle gegen den Hinterrumpf aufzeigen; der Schwanz 
bleibt noch völlig guanophorenfrei. 

Die starke Pigmentvermehrung bewirkt, dass die am 18. Brut¬ 
tag noch hellgrauen Embryonen im Alter von 22 Tagen bei makro¬ 
skopischer Betrachtung bereits mittelgrau erscheinen. Auch schim¬ 
mern die Embryonen nach Eröffnung der Eier als graue Masse 
durch den voluminösen Dottersack hindurch. Andererseits ist bei 
genauerer Betrachtung mit der Lupe die extrategumentale Pigmen¬ 
tierung unter den Schuppen und speziell unter den Zwischen¬ 
schuppenhäuten weiter sichtbar, vor allem auf Hinterrumpf und 
Schwanz. Noch bei manchen 22-tägigen Embryonen schimmern die 
extrategumentalen Melanophoren der Fascien der dorsalen Muskel¬ 
bündel als zwei dorsale Längslinien durch. 

e) Die tegumentalen Melanophoren. 

Zur Wanderung. 

Die Zahl der epidermalen Schwarzzellen hat sich kaum mehr 
vermehrt ; immerhin lassen sich bis zum 18. Tag, speziell auf den 
Bauchschienen, epidermal öfters Frühstadien im Melanisierungs- 
beginn nachweisen. Dagegen bleibt die Zuwanderung von Cutis- 
melanophoren in regem Gang, und auch extrategumental finden sich 
noch frühe Melanocyten, was vor allem bei jüngeren Stadien vom 
19. bis 20. Tag häufig vorkommt. 

Der Bau der Melanophoren. 

Die epidermalen Melanophoren zeigen jetzt ihre typische Reife¬ 
gestalt. Von einer grossen Plasmamasse gehen zahlreiche, oft ver¬ 
ästelte Ausläufer aus. Diese schieben sich zwischen die Epidermis- 
kerne ein, was Hauttotalpräparate mit angefärbten Epidermis- 
kernen deutlich zeigen (Abb. 13). Dadurch verflechten sich die 
Melanocyten richtig mit der Oberhaut, sodass auch die subepider¬ 
malen Melanophoren beim Loslösen der Epidermis mit dieser 
abgehoben werden. Die zentralen Plasmakörper mit dem Kern 
verharren in ihrer Lage unterhalb der Basalkerne, doch sind häufig 
halb subepidermal gelegene Melanophorenkörper vorhanden (Abb. 
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15, 16). Alle Ausläufer bleiben aber in der Epidermis fixiert, und 
ein völliges Zurückweichen in die Cutis kommt nach unseren 
Befunden nicht vor. 



Natrix «an-fr-Embryo vom 21. Bruttag: Ansicht 
der mit Iläm daun angefärbten dorsalen Totalhaut 
auf Höhe des Stratum germinativum. St b-K: Basal- 
kern. 

Im Zusammenhang mit der späteren Pigmentierung der ver¬ 
hornten Schicht der Häutungshaut verändert sich als erster Schritt 
dazu die Lage der bisher fast völlig wagrechten Ausläufer, die um 
den 20. Brut tag in direkt er Richtung gegen die Ilautoberfläche zu 
verwachsen, wodurch ihre Enden bis in die Schichten des Stratum 
corneum gelangen (Abb. 15). Oft liegen die Fortsätze sehr dicht, 
sodass sie auf Schnitten zwischen allen Basalkernen aufsteigen. Bei 
älteren Stadien sind die später typischen keulenförmigen Ausläufer¬ 
endigungen bereits angedeutet und weisen teilweise schon speziell 
viele Melaningranula auf. 

Die Pigmentierungsintensität hat weiterhin zugenommen, was 
sich einerseits im Dunklerwerden der Melaningranula, andererseits 
in einer Vermehrung der Granulazahl äussert (vgl. z. B. die Abb. 11 
und 15). Dabei scheinen neben der Neubildung aus Pigmentbil- 
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dungszentren (Weissenfels 1956) auch Teilungen der Granula 
selbst (Guettes 1953) mitzuwirken. Zudem wird das eigentliche 
Melanophorenplasma bräunlich, was auf eine an sehr feine Granula 



Abb. 14. 

Natrix tta/rü;-Embryo vom 21. Bruttag: Ansicht der mit Hämalaun ange- 
färbten^dorsalen Totalhaut auf Höhe des Stratum laxum corii. 



Abb. 15. 

Natrix natrix -Embryo vom 23. Bruttag (Schnitt der Dorsalhaut): Halb 
subepidermal gelegener Melanophor in der ersten Phase der Pigmentierung 
des späteren Natternhemdes mit senkrecht aufsteigenden Ausläufern 
(s Al). 
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gebundene oder eventuell sogar diffuse Verbreitung des Melanins 
schliessen lässt. Bei voll ausmelanisierten Zellen überdeckt dieses 



Abb. 16. 

Natrix natrix-'Embryo vom 23. Bruttag (Schnitt 
der Dorsalhaut): Beeinflussung der Melanophoren- 
ausläufer durch die Koriumaufwölbung (KoA) der 
Crista. 


fein verteilte Melanin sogar häufig die grossen Granula, sodass diese 
Melanophoren einheitlich pigmentiert wirken. Im Gegensatz dazu 
erscheinen die Cutismelanophoren während der ganzen Embryonal¬ 
entwicklung körnig, da hier vorwiegend grosse Granula Vorkommen. 
Durch die starke Melanisierung wird auch die Kernregion bräunlich 
und ist bei ausmelanisierten Melanophoren, speziell bei den am 
weitesten entwickelten des Vorderrumpfes, oft überhaupt nicht 
mehr zu erkennen. 

Die bereits zahlreichen, aber noch nicht musterbestimmenden 
Cutismelanophoren (Abb. 11, 17) sind primitiver. Ihre Plasma¬ 
masse ist meist klein und schliesst sich an den Kern an. Von ihr 
gehen die relativ wenigen und feinen Ausläufer aus. deren Zahl sich 
aber bald etwas vermehrt. Die Melanisierung ist erst schwach, sodass 
die Kernregion gut sichtbar bleibt. Neben älteren, schon recht 
dunklen Melanophoren finden sich viele, erst wenig differenzierte 
Frühstadien. 
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Zu den Formvarianten der Melanopkoren. 

ln der Cutis, wo die Kerne locker stehen, können sich die Mela- 
nophorenzweige relativ ungehindert zentripetal nach allen Rich¬ 
tungen ausdehnen. Immerhin 
sind die Ausläufer, vor allem auf 
den Bauchschildern, oft etwas 
in einer Richtung polarisiert 
(Abb. 17,24). Daher ist die Form 
sehr ähnlich. Nur gelegentlich 
finden sichMelanocyten mit we¬ 
niger und dickeren Ausläufern. 

Die Formmannigfaltigkeit 
der epidermalen Melanophoren 
ist viel grösser, was sicher zum 
grossen Teil auf die stärkere Be¬ 
einflussung durch die Schuppen¬ 
struktur zurückzuführen ist. So 
sind die dorsalen Melanophoren 
stärker polarisiert ; in Nähe des 
Schuppenkiels kommen beson¬ 
ders extreme Formen vor (Abb. 

13. Totalansicht; Abb. 16, 

Schnittbild). Auf den untersten kiellosen Dorsalschuppen (Abb. 18 k) 
und den Bauchschienen (Abb. 181 + m) ist die Richtung der Ausläufer 
viel freier. Da hier die Ausläufer weniger zahlreich, aber sehr lang 
und schmal sind, ward der Gesamtdurchmesser der Pigmentzellen 
oft vergrössert (Abb. 18 l + m). Infolge ihrer geringeren Ausläufer 
zahl ähneln die ventraleren Epidermismelanophoren stark den 
Cutismelanocyten, und speziell auf den Bauchschienen ist die 
Unterscheidung oft schwierig. 

Auch innerhalb der einzelnen Dorsalschuppen variert die 
Melanophorenform beträchtlich. So nimmt im hinteren Schuppen¬ 
teil, wo die Schwarzzellen weniger polarisiert sind, die Ausläuferzähl 
eher zu. Doch wirken die distalen Melanophoren infolge ihrer viel 
grösseren zentralen Plasmamasse und den relativ dicken Ausläufern 
wesentlich stärker. Schon jetzt bilden z. T. die epidermalen Melano- 
cyten speziell an den Rändern der Fleckschuppen durch Verwach¬ 
sung der Ausläuferenden zusammenhängende Anastomosennetze. 


Abb. 17. 

Natrix natrix -Embryo vom 27. Bruttag: 
Cutismelanophoren. 
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Da diese aber in unserem Stadium noch nicht völlig ausgebildet 
sind und namentlich sich die einzelnen Melanophorenkörper noch 
deutlich trennen lassen, wird die Besprechung auf später ver¬ 
schoben (p. 789). 



Abb. 18. 

Xatrix natrix -Embryo vom 25. Bruttag: Epidermismelanophoren. a — h: 
von medianen, i- {- A*: von ventralen Dorsalschuppen. von Bauchschil¬ 

dern. 


Andere Formunterschiede sind dagegen transitorischer Natur. 
So zeigen die Melanophoren auf Hinterrumpf und Schwanz eine 
kleinere zentrale Plasmamasse und sind heller. Nach Ueberwindung 
des Differenzierungsrückstandes infolge des cephal-caudalen Mela- 
nisierungsgefälles fallen diese Unterschiede dahin. 

Die „abnormen'' Melanophoren. 

Hier handelt es sich um ausläuferlose oder mit sehr kurzen 
Ausläufern versehene, meist stark und konzentriert pigmentierte Me¬ 
lanophoren. die praktisch nur aus einer mehr oder weniger grossen 
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zentralen Plasmamasse mit Kern bestehen (vgl. die Abb. 18/bis/). 
Gelegentlich kommen sehr grosse, z. T. zweikernige Formen vor 
(Abb. 19). Bei genauerer Musteranalyse an Embryonen oder an 
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Xatrix natrix -Embryo vom 21. Bruttag: Abnor¬ 
mer Epidermismelanophor am Dorsalschuppen¬ 
rand (Sr); daneben normale Melanophoren 
(vgl. Text). 


aufgehellten Hauttotalpräparaten fallen diese Melanophoren als 
grosse dunkle Punkte auf, die sich infolge ihrer ausläuferlosen 
Umgebung von der übrigen, ausläuferdurchsetzten Haut deutlich 
abheben. Die Musterung scheint an diesen Stellen wie zerfressen; 
allerdings ist dies nur unter dem Binocular auffällig, da bei makro¬ 
skopischer Betrachtung die einzelnen Melanophoren kaum mehr 
sichtbar sind. Abnorme Melanophoren, die freilich nicht mit noch 
ausläuferlosen Melanocyten oder „normalen“ Melanophoren mit 
retrahierten Pigmentkörnern verwechselt werden dürfen, finden sich 
in allen Pigmentschichten; häufig in der Epidermis und extrategu- 
mental, seltener in der Cutis. Zudem scheinen diese Aberrationen 
allgemein aufzutreten; wir fanden sie nicht nur bei vielen Ringel¬ 
natterembryonen aus ganz verschiedenen Gelegen, sondern auch 


Re v. Suisse de Zool., T. 68, 1961. 
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bei anderen Arten (Natrix tessellata , Leimadophis poecilogyrus , 

Die Ursachen der Ausläufer- 
losigkeit sind unklar. Sicher ist 
es nicht der Einfluss des umge¬ 
benden Gewebes, da die abnor¬ 
men Melanophoren in allen Kör¬ 
perschichten liegen. Immerhin 
besteht in der distalen Schup¬ 
penzone eine gewisse Tendenz 
zur Ausläuferreduktion, was die 
hier öfters vorkommenden Me¬ 
lanophoren mit relativ wenigen 
Ausläufern (z. B. Abb. 18 e) 
dokumentieren. Einen Spezial¬ 
fall bilden die durchgehend 
mit rudimentären Ausläufern 
versehenen Melanophoren und 
Guanophoren desSkinkes Lygo- 
soma smaragdinum (Schmidt 
1917), die an den Unterseiten der 
Knochenschuppen hegen und von diesen beeinflusst werden. Bei unse¬ 
ren Fällen scheint es sich um eine Störung oder falsche Aktivierung 
der zelleigenen Formbildungspotenzen zu handeln, welche in der 
Normogenese die Cutismelanophoren in ausläuferarme Säcke ver¬ 
wandeln und verantwortlich für die Ausläuferreduktion nach der 
Pigmentierung des Natternhemdes sind. 

/) Die extrategumentale Pigmentierung. 

Die schon in den vorhergehenden Stadien starke extrategumen¬ 
tale Pigmentierung ist jetzt voll entwickelt; die meisten der öfters 
zw r eikernigen Melanophoren (Abb. 20) zeigen einen starken Poly¬ 
morphismus (Abb. 21). Sie sind häufig voll ausmelanisiert und 
wirken eher dunkler als die tegumentalen Melanophoren, obwohl 
die Zahl ihrer allerdings grossen Granula etw r as geringer ist. Doch 
kommen, speziell in der Subcutis, noch hellere Melanocyten vor. 
Auffallend sind die sehr ausgeprägten Anastomosenbildungen der 
Ausläufer, besonders in der dorsalen Muskulatur, welche die 
Melanophoren netzförmig miteinander verbinden (Abb. 22). Dabei 


Vipera aspis) und bei Sauriern. 



Abb. 20. 

Natrix na^ix-Einbryo vom 22. Brut¬ 
tag: Extrategumentale Melanophoren 
verschiedener Pigmentierungsintensität 
(dorsale Muskulatur). 
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Abb. 21. 

Natrix naZri'x-Embryo vom 27. Bruttag: Polymorphe extrategumentale 
Sehwarzzellen (Muskulatur; x: entlang Rippen). 


Abb. 22. 

Natrix natrix - Embryo vom 
22. Bruttag: Anastomosenbil- 
dung und Polymorphismus 
extrategumentaler Melano- 
phoren (Wirbelregion). 



ist die Verschmelzung oft so stark, dass die Grenzen der einzelnen 
Melanophoren nicht mehr eindeutig festgelegt werden können. Da 
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sich zudem die Zellkörper gegenseitig überdecken, wirkt die Ge¬ 
samtheit der Melanophoren als dunkle Fläche. 

4. Embryonen vom 23.—27. Bruttag: 

Arttypische Musterung, Pigmentierung der Häutungshaut 

a) Haiüb au. 

Die Epidermis hat sich weiter verdickt (dorsal 4-, 5- und mehr¬ 
schichtig, ventral bis 7- und mehrschichtig) und umfasst jetzt auch 
auf dem Schwanz 3 bis 4 Schichten. Auf der Oberseite der Schuppen 
ist sie drei bis viermal dicker als die dünne, mit epidermalen Leisten¬ 
bildungen versehene Epidermis der Schuppenunterseite und der 
Schuppentaschenregion. Das Periderm ist undeutlich und am besten 
noch auf den Bauchschildern zu sehen. Das unter dem Oberhäutchen 
gelegene Stratum corneum beginnt um den 27. Tag zu verhornen; 
zuerst nur peripher durch Bildung eines Hornmantels in der stark 
verhornten Wandfaserung der Zellwände, die auf Schnitten als 
dimkelrot angefärhte Lamelle sichtbar ist und bei zunehmender 
Verhornung sukzessive stärker grau (Häematoxylinfärbung) wird. 
Erst später verhornt das Zellinnere durch schwächere, binnenzeilige 
Hornbildungen. 


b ) Schlippen und Hautblutgefässe. 

Auch auf den sich jetzt stark überdeckenden und mit tiefen 
Sclnippentaschen versehenen Dorsalschildern sind Zwischenschup¬ 
penfalten entstanden. Der Kopf ist mit dem Auftreten der Parie- 
talia völlig beschuppt. Infolge der stark verdickten Haut sind die 
Hautblutgefässe nur noch ganz vereinzelt, speziell am Schwanz, 
sichtbar; gleiches gilt für die extrategumentalen Melanophoren, die 
zusätzlich auch am Kopf durch die breiten Furchen zwischen den 
Schildern hindurch zu erkennen sind. Dagegen dauert eine minime 
Durchsichtigkeit der Ventralhaut, welche die Eingeweide und 
tieferen Blutgefässe schwach durchschimmern lässt, bis zum 
Schlüpfmoment an. 

c) Die Kopfniusterung. 

Namentlich infolge der uniformen Pigmentierung des gesamten 
Oberkopfes wirkt der Kopf jetzt ringelnattertypisch (Abb. 35 b). 
Auch tritt die Zeichnung der Supralabialia stark hervor, wobei 
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jetzt das unterhalb dem Temporale gelegene 6. Schild stärker pig¬ 
mentiert ist als die übrigen. Auf den Sublabialia sind die dunklen 
Musterelemente ebenfalls ziemlich deutlich. 

Für die starke Verdunklung sind die vielfach aufkommenden 
Cutismelanophoren verantwortlich, welche bei kleinen Hinterkopf¬ 
aufhellungen und gewissen Zeichnungen der Supralabialia als 
alleinige Musterbildner auftreten können. Die epidermalen Melano- 
phoren wirken über den cutalen nurmehr als kleine, schwarze 
Punkte. Die Guanophoren liegen auf den hellen Musterelementen 
sehr dicht und kommen locker, ausser auf den noch guanophoren- 
freien Parietalia. auch auf den dunklen Kopfschildern vor, welche 
dadurch etwas aufgehellt werden. 

Durch die starke Pigmentierung sind die Kopfschilder undurch¬ 
sichtig und die bisher noch durch die Ocularschilder schimmernden, 
stark pigmentierten Augenbulbi unsichtbar geworden. Immerhin 
ist bei jüngeren Stadien das Gehirn ganz schwach unter den Hinter¬ 
kopfschildern, nach dem 26. Tag nur noch durch die Zwischen¬ 
schuppenhaut der Parietalschilder, erkennbar. 

d) Der weitere Ausbau der Rumpfmusterung. 

Die Guanophoren kommen nach dem 24. Bruttag auf den dunk¬ 
len Dorsalschuppen und etwas später ebenfalls auf dem Schwanz 
vor. Bei jüngeren Embryonen (um den 24. Tag) ist das cephal- 
caudale Guanisierungsgefälle noch sehr deutlich; die Iridocyten- 
dichte, welche auf dem Kopf, speziell dem Halbmond, extrem gross 
ist, nimmt gegen hinten zu sukzessive ab. Doch ist am 27. Tag auch 
der Schwanz stark guanisiert. Leider sind die Guanophoren noch 
unstabil und übersteht deren Inhalt die Fixierung nicht. 

Durch die weitere Ausmelanisierung der bereits vorhandenen 
und ein weiteres Zuwandern neuer Cutismelanophoren hat sich die 
Musterung, die jetzt ringelnattertypisch erscheint, weiterhin ver¬ 
dunkelt. Die Cutismelanophoren wirken nach dem 26. Tag als 
Musterbestimmer. Ihre Anordnung variert je nach Schuppentyp, 
wodurch, im Verein mit den Guanophoren, die Unterschiede 
zwischen Grundfarbe und Zeichnung vorwiegend cutal geprägt 
w r erden (vgl. p. 815). 

Die cutalen Schwarzzellen (Abb. 23), deren Kerne aber meist 
noch deutlich sichtbar sind, bleiben vorderhand heller als die 
epidermalen; nur selten finden sich sehr dunkle Cutismelanocyten 
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mit sich reduzierenden Ausläufern. Daneben kommen noch am 
25. Tag oft sehr wenig differenzierte Formen vor (Abb. 23 a). Spe- 




Abb. 23. 

Xatrix tta£na>Embryo vom 25. Bruttag (Schnitte der Dorsalhaut) : Cutis- 
melanophoren: a) mit unmelanisierten Ausläufern, b) mit melanisierten 
feinen Ausläufern, c) mit grosser zentraler Plasmamasse (z Plm). 


ziell ventral, wo die Ausläufer teilweise auffallend lang sind, werden 
auch Anastomosen gebildet (Abb. 24). Die vorwiegend bei Früh¬ 
stadien feinen Ausläufer (Abb. 23 a) können übrigens, zumal wenn 
sie quergeschnitten sind, irrtümlicherweise für in die Cutis abge¬ 
lagerte Pigmentkörner gehalten werden. 

Die dunkelgrau durch den Dotter schimmernden Embryonen 
zeigen nach der Befreiung aus den Eihüllen schwarze Flecke und 
eine mittelgraue Grundfarbe. Allerdings bewirkt die Amnionflüssig¬ 
keit eine gewisse Verdunklung, da sich die Farben nach Wässerung 
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der Tiere etwas aufhellen. Auch die Schichten des verhornten 
Stratum corneum (vgl. Thilenius 1897) und die darin abgelagerten 
Pigmentkörner wirken verdunkelnd. Daher ist nach der Häutung 
oder bei künstlicher Entfernung 
der Hornschichten das Muster 
jeweils am hellsten, kontrast¬ 
reichsten und deutlichsten. Im 
Gegensatz dazu hellen die Gua- 
nophoren leicht auf und vermin¬ 
dern etwas die Kontraste zwi¬ 
schen Grundfarbe und Zeich¬ 
nung. 

Während die Dorsalmuste¬ 
rung kompakt und einheitlich 
erscheint (nach dem 27. Tag ist, 
wenn man von der etwas helleren Schwanzspitze absieht, der ganze 
Rumpf gleichmässig pigment iert), bleibt die Bauchzeichnungundeut¬ 
lich ; ihre das Muster aufbauenden Cutismelanophoren sind mit feinen 
Ausläufern versehen und infolge der späteren Einwanderung noch 
recht hell; zudem werden diese Melanocyten oft von Guanophoren 
überdeckt. 

e ) Die Pigmentierung der späteren Häutungshaut 
durch die epidermalen Melanophoren. 

Die Pigmentablagerung (vgl. Abb. 25 ff) erreicht ihren Höhe¬ 
punkt um den 25. Bruttag und ist am 27. bereits beendet. Als 
Vorarbeit dazu haben die epidermalen Melanophoren seit dem 
20. Tag, wie bereits beschrieben, Ausläufer gegen das Stratum 
corneum vorgetrieben. Deren Enden schwellen nun mehr (Abb. 26) 
oder weniger stark (Abb. 25) keulenförmig an. In den so entstan¬ 
denen “Säcken“ werden zahlreiche Melaninkörner konzentriert. 
Schliesslich lösen sich die Ausläuferwände sukzessive auf, und die 
freigewordenen Pigmentkörner treten in den zentralen, unver- 
hornten Teil der Stratum corneum-Zellen über/wo sie in Form von 
lokalisierten, rundlichen Pigmentkörnernestern (Abb. 27) liegen 
bleiben. Die bei Vögeln beschriebene Pigmentübergabe durch Los¬ 
lösen ganzer Ausläufer (Lubnow 1957) konnte nicht bestätigt 
werden. 



Abb. 24. 

Natrix /ia£/*nr-Embryo vom 25. Bruttag 
(Bauchschiene): Langgestreckter Cutis- 
melanophor mit Anastomose. 
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Der Melanisierungsgrad der Granula ist nicht einheitlich, da 
neben tiefschwarzen auch hellere Körner Vorkommen. Auffallend 



10 jj 


Abb. 25. 

Satrix /m^ür-Embryo vom 25. Bruttag (Schnitt der 
Dorsalhaut): Frühe zweite Phase der Pigmentabla¬ 
gerung: anschwellende, pigmenterfüllte Ausläufer¬ 
enden (Ale). 



Abb. 26. 

Ncitrix nalrix -Embryo vom 25. 
Bruttag: mit unterschiedlichen 
Melaninbrocken gefüllte Pig¬ 
mentsäcke der Ausläuferenden; 
die 5 unteren Stadien mit ver¬ 
schieden weit fortgeschrittener 
Auflösung (Aufl) des Ausläufer¬ 
plasmas (Alpl). 
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sind auch die starken Grössenunterschiede der abgelagerten Pig¬ 
mentkörner (Abb. 26), unter welchen die grössten Brocken oft 



Abb. 27. 

Xatrix natrix-'Embvyo vom 27. Bruttag (Schnitt der Dorsalhaut): 
Späte zweite Phase der Pigmentablagerung: die abgelagerten Mela¬ 
ningranula bilden Pigmentkörnernester. 


wesentlich umfangreicher als die Querschnitte der Ausläufer unter¬ 
halb der ..Pigmentsäcke“ sind. An sich ist dies nicht verwunderlich, 
da, wie das bereits beschriebene, fein verteilte Melanin (p. 772) 
zeigt, die Granulagrösse stark variieren kann. 

Durch die Ablagerung erschöpfen sich die Melanophoren und 
speziell sind die ihrer Granula beraubten Ausläufer hell. Auf der 
Totalhaut, wo die abgelagerten Pigmentkörner als dunkle Schollen 
ausgezeichnet in Erscheinung treten (Abb. 28 a u. b) und sogar 
bei flüchtiger Beobachtung mit epidermalen Melanophoren ver¬ 
wechselt werden könnten, sind die Ausläufer kaum mehr zu sehen 
und die Melanocyten erscheinen daher punktförmig. 

Bei den anastomosierenden Melanophoren des Schuppenrandes 
stellt die Pigmentablagerung infolge der miteinander verwachsenen 
Ausläuferenden besondere Probleme. Es zeigt sich, dass nur die 
wagrechten Fortsätze verwachsen (vgl. auch Abb. 25); von ihnen 
aus reichen senkrecht gestellte, meist dünnere Ausläufer ins Stratum 
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corneum, was leider auf Totalpräparaten infolge der alles überdecken¬ 


den, konzentrierten 
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Pigmentkörnernester praktisch nicht zu 
verfolgen ist. Dagegen sind um den 
30. Tag, wo die Pigmentnester ab¬ 
geflacht und daher die Hornschich¬ 
ten wieder besser durchsichtig sind, 
die meist schon stark reduzierten, 
dünnen, senkrecht nach oben gerich¬ 
teten Ausläufer gut zu identifizieren 
(Abb. 29). 

Die Menge des abgelagerten Pig¬ 
mentes ist stark abhängig von der 
Zahl der epidermalen Melanophoren 
und daher auf den Fleckschuppen 
grösser. Durch die wechselnde Mela¬ 
ninverteilung wird die Musterung auf 
der Häutungshaut wiederholt. Inner¬ 
halb der einzelnen Schuppen ist de¬ 
ren distaler Rand besonders stark 
pigmentiert, während über dem mela- 
nophorenarmen Hinterrand die Horn¬ 
schicht weitgehend hell bleibt 
(Abb. 30). 

Auch später geht die Pigmen¬ 
tierung der weiteren Natternhemden 
zum grossen Teil ähnlich vor sich 
(vgl. p. 810). Immer erfolgt, funk¬ 
tionell bedingt, die Pigmentablage- 


h 


Abb. 28. 

Natrix na/Ha:-Embryonen (unge¬ 
färbte Totalhaut) Stadien der 
Pigmentierung der Häutungs¬ 
haut. a) 25. Bruttag: Pigment 
in Ablagerung, b) 27. Brut tag: 
Beendete Ablagerung, c) 28. 
Bruttag: Beginnende Abflach¬ 
ung der Pigmentkörnernester, 
d) 30. Bruttag: Starke Abflachung 
der Pigmentkörnernester. 


rung vor dem definitiven Einsetzen 
der Verhornung, was entsprechend 
auch für die Pigmentierung der 
Haare und Federn gilt. 

/) Zur Entstehung der Melanin¬ 
granula. 

Ueber die genauere Genese und 
Herkunft der Melaninkörner exi¬ 
stieren zahlreiche Theorien (vgl. 
die Literat urzusammenstellungen 
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bei Guettes (1953), Weissenfels (1956) und Koecke (1959 a)), 
wobei als Herkunftsort Kern- und Nucleolusbestandteile, Mito- 



Abb. 29. 

Natrix natrix- Embryo vorn 32. Bruttag: Epider¬ 
male Melanocyte eines Anastomosennetzes 
(Dorsalsehuppenrand) mit senkrechten Aus¬ 
läufern (s Al) zur Pigmentablagerung (vgl. 
Text). 



Natrix natrix~A6.\x\it\QT: Isolierte laterale 
(a) und mediane ( b ) Dorsalschuppen des 
Natternhemdes mit verschieden verteiltem 
Epidermispigment. 


chondrien, Lipochondrien oder Golgi-Körper genannt werden. 
Weissenfels schliesslich beschreibt spezielle, in die Ausläufer 
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gelangende Pigmentbildungszentren, wo die Propigmentgranula 
gebildet werden. 

Unsere Untersuchungen scheinen die Theorie vom Vorkommen 
von speziellen Pigmentbildungszentren zu stützen, obwohl natürlich 
zur eindeutigen Abklärung sehr viel feinere Methoden verwendet 
werden müssten. So erscheinen bei jungen Melanophoren die ersten 
melanisierenden Granula nicht nur in Kernnähe (was die Kernab¬ 
stammungstheorie stützen würde), sondern auch ganz peripher in 
den Ausläuferenden (vgl. z. B. Abb. 10 und 11). Die willkürliche 
Verteilung der Granula, ohne Konzentrationsgefälle vom Kern nach 
aussen, lässt eine Ausdifferenzierung an verschiedenen Orten, unab¬ 
hängig vom Kern, als möglich erscheinen. Auch die Bildung der 
grossen Pigmentbrocken könnte auf spezielle Bildungszentren 
hindeuten. Es ist wahrscheinlich, dass bei der grossen Pigmentie¬ 
rungsaktivität zur Zeit der Ablagerung die Propigmentgranula 
schon innerhalb der Pigmentbildungszentren melanisieren — was 
von Weissenfels in vitro beobachtet werden konnte — und nicht 
erst ausserhalb, wie normalerweise, um dann als kompakte, inei¬ 
nander verpappte Masse abgelagert zu werden. 

g) Die neuen Funktionen der verschiedenen Pigmentlagen. 

Mit der Herausbildung einer kompakten Cutispigmentschicht 
im Stratum laxum corii bekommt dieses die Funktion einer eigent¬ 
lichen Pigmentträgerschicht und wird deshalb mit Recht auch als 
Stratum pigmentosum bezeichnet. Dagegen beschränkt sich die 
Rolle der epidermalen Melanophoren in Zukunft auf die Ablagerung 
des Pigmentes der jeweiligen periodischen Epidermis, welche als 
Natternhemd abgestreift wird. Damit haben auch die drei Haupt¬ 
schichten der Haut ihre definitive Funktion erhalten: 

Epidermis: Abschluss nach aussen; 

Stratum laxum corii: Pigmentschicht, Träger des Erscheinungs¬ 
bildes; 

Stratum compactum corii: Stabilisierung, Verbindung der Haut 
mit den tieferen Körperschichten. 
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5. Embryonen vom 28. Bruttag bis zum Schlüpfen 
(34.—35. Bruttag): Verhornung, erste Gelbzellen, 

ENDGÜLTIGER AUSBAU DER MUSTERUNG 

a) Hautbaii. 

Durch die nach Beendigung der Pigmentablagerung einsetzende 
intensive Verhornung, vor allem der verdickten Zellwände der 
Stratum corneum-Zellen, kommt es zur Bildung von dunkelgelben, 



Abb. 31. 

Xatrix natrix -Embryo vom 28. Bruttag (Schnitt der 
Dorsalhaut): Beendete Pigmentablagerung, beginnende 
Abflachung der Pigmentkörnernester; dunkle Cutis- 
melanocyten. 


auf Hämatoxylinschnitten tiefschwarz angefärbten Hornlamellen, 
die sich deutlich von den praktisch unverhornten Schichten des 
Stratum intermedium und basale abheben (Abb. 31 ff). Da die 
äusseren Stratum corneum-Lagen intensiver verhornen als die 
basaleren, lassen sich eine basale, lockere (Stratum corneum 
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relaxatum) und eine periphere, kompaktere Hornschicht (Stratum 
corneum compactum) unterscheiden. Durch die Schrumpfung der 
Zellen bei der Verhornung nimmt die Hautdicke eher etwas ab 


t- 



20jJ 


Abb. 32. 

Natrix rcat/’kr-Embryo vom 30. Bruttag (Schnitt der 
Dorsalhaut): Pigmentkonzentration (Pikonz) in Kernnähe, 
Ausläuferreduktion, Pigmentkörnernester abgeflacht. Un¬ 
ter der verhornten Schicht der Häutungshaut (v St c x ) bildet 
sich das Stratum corneum der neuen Epidermisgeneration. 

(vgl. Abb. 31 u. 32). Auch am Totaltier sind die immer noch vom 
unverhornten Periderm überdeckten Hornschichten als gelbbräun¬ 
liche Haut zu erkennen, wobei die gute Sichtbarkeit durch das 
abgelagerte Pigment mitbedingt wird. Die verhornte Haut ragt 
über die eigentlichen Schuppen hinaus; diese erscheinen daher wie 
gerändert, ein Effekt, der durch die besonders starke Pigmentierung 
des Schuppenrandes verstärkt wird. Da sich die verhornten Schich¬ 
ten eng an die Schuppe anschmiegen, sind auch auf der abgelegten 
Häutungshaut die wellige Oberflächenstruktur der Epidermis und 
der Schuppenkiel gut herausprofiliert. Dagegen verhornt die mit 
schon von Leydig (1873) beschriebenen, epidermalen Leisten 
besetzte Schuppenunterseite nur sehr schwach. 

b) Einfluss der Verhornung auf das abgelagerte Epidermispigment. 

Durch die Verflachung der Stratum corneum-Zellen bei der 
Verhornung werden die Pigmentkörnernester ebenfalls mit abge- 
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flacht. So werden auf Schnitten die ovalen Nester (Abb. 27) mit 
zunehmender Verhornung immer dünner und ausgedehnter (Abb. 
31), bis sie sich in drei und mehr sehr dünnen Lagen fast zusammen¬ 
hängend über die ganze Haut ausbreiten (Abb. 32). Noch besser 
zeigt sich diese Entwicklung auf Totalpräparaten der Haut 
(Abb. 28). 

c) Zu den Forint er änder ungen der epidermalen Melanophoren. 

Während sich die variantenarmen Cutismelanocyten erst post¬ 
embryonal durchgreifend umgestalten werden, wird epidermal — 
wie der Vorgang der Pigmentabgabe schon illustriert hat — im 
Zusammenhang mit den auffälligen Wachstumsrythmen und der 
Verhornung die Melanophorenform während der Embryonalzeit 
mehrfach geändert. 

Der Abbau der Ausläufer. 

Nach der Pigmentablagerung, beim Einsetzen der Verhornung, 
werden die Ausläufer aus dem Stratum eorneum zurückgezogen. 
Dabei scheint mindestens ein Teil zu degenerieren, was die häufig 
äusserst schmalen Ausläufer, die teilweise dünner als der Durch¬ 
messer eines Melaningranulas sind, bezeugen (Abb. 32). Vor dem 
Rückzug wird das gesamte Melanin in die zentrale Plasmamasse 
zurückgezogen, die daher oft tiefschwarz erscheint. Nur einzelne 
Granula bleiben in den Ausläufern. Da der Abbauprozess allein die 
senkrechten Ausläufer erfasst, scheint die Form der Melanophoren 
auf der Totalhaut nur wenig verändert. 

Die Anastomosenbildung. 

Die schon bei früheren Stadien erwähnte Anastomosenbildung 
durch die epidermalen Ausläufer hat jetzt ihre höchste Ausprägung 
erhalten; sie kann aber postembryonal wieder weitgehend reduziert 
werden. Durch die Anastomosen entsteht auf den Schuppen ein 
mehr (Fleckschuppen) oder weniger (ventralste Dorsalschuppen, 
dorsaler Rand der Bauchschilder) breites Band zusammenhängen¬ 
der Melanophoren. Die Tatsache, dass auch bei einheitlich dunklen 
Fleckschuppen der Rand dichter pigmentiert ist, erinnert noch 
jetzt an das erste Auftreten der epidermalen Melanophoren am 
distalen Schuppenrand. Während anfänglich nur die peripheren 
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Ausläuferenden verbunden gewesen sind, verwachsen jetzt die 
Melanophoren zusätzlich durch die Bildung weiterer Anastomosen 
innerhalb der eigenen Ausläufer zu einem kompakten Netzwerk, 



Abb. 33. 

Natrix natrix -Embryo vom 27. Bruttag (Totalhaut): Anastomosennetz der 
epidermalen Melanophoren am Rand der Dorsalschuppen. Das über den 
Epidermismelanocyten sichtbare Pigment des Xatternhemdes ist wegge¬ 
lassen. 


in dem sich die auf mehrere Ausläufer aufgeteilte zentrale Plasma¬ 
masse kaum mehr abhebt (Abb. 33). 

d) Die Musterung. 

Nach dem 30. Bruttag ist das Tier äusserlich völlig schlüpfreif. 
Die restlichen 4 bis 5 Tage der Embryonalperiode scheinen vor 
allem zum völligen Einziehen des Dottersackes zu dienen. 

Die Kopfmnsterung. 

Auf dem Kopf, wo durch leichte Ueberdeckung der Schilder die 
Schuppenfurchen verschwinden, sind die letzten Musterdetails aus¬ 
gebildet worden (Abb. 35 c). Besonders fallen die tiefschwarzen 
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Schuppenzeichnungen auf den Supralabialia, den Ocularia und 
einzelnen Schildern der Temporalregion auf, welche im Verein mit 



Abb. 34. 

Xatrix raaZr^r-Embryonen : Frühe Entwicklungsstadien der Kopfzeichnung 
und der Kopfschilder. 

a) 13. Bruttag: erste, vorwiegend extrategumentale Anlage des Postocu- 
larstreifens. 

b ) 17. Bruttag: Postocularstreif, heller und dunkler Halbmond, erstes 
Pigment der Xesalregion; erste Kopfschilder. 

e) 18. Bruttag: Oberkopf ausser Ilirnregion (Hr) pigmentiert; weitere 
Kopfschilder. 

Abkürzungen der Kopfschilder: Fr: Frenale, Fro: Frontale, Ina: Inter¬ 
nasale, Xa: Nasale, Pa: Parietale, Poe: Postoculare, Prfr: Praefrontale, 
Proc: Praeoculare, Ro: Rostrale, Sbl: Sublabiale, Spl: Supralabiale, 
Supoc: Supraoculare, Tem: Temporale. 


Rev. Suisse de Zool., T. 68, 1961. 
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dem ebenfalls schwarzen Halbmond in deutlichem Kontrast zu 
den übrigen dunklen, durch die Guanisierung etwas aufgehellten 
Kopfschildern stehen. Auch auf den Nasalia und den Frenalia 
kommen feine Schuppenzeichnungen vor. 



C 


'5 mm 


Abb. 35. 

Xatrix /lafrür-Embryonen: Spätere Stadien der Kopfmuster-Entwicklung. 

a) 20. Bruttag: Musterung weitgehend angelegt, Ilirnregion noch heller, 
Postocularstreif im Verschwinden. 

b) 25. Bruttag: Kopf wirkt ringelnattertypisch, deutliche Pigmentierung 
der Supra- und Sublabialia; starke Zungenpigmentierung (ZPi). 

c) 30. Brut tag: Fertige Kopfmusterung mit schwarzer Schuppenzeichnung 
ums Auge (Sz,) und auf den Supralabialia (Sz 2 ) und mit schwächeren 
Schuppenrandpigmentierungen in der Nasal- (Sz 3 ) und Temporalregion 
(Sz 4 ). 


Die Gelb zellen. 

Zusätzlich sind bei manchen Embryonen nach dem 30. Tag auf 
dem hellen Halbmond Gelbzellen aufgetreten, die gegen den 
schwarzen Halbmond zu am intensivsten sind. Neben citronen- 
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gelben kommen auch dunkelgelbe Farbtöne vor, die bei südlichen 
Formen sogar bis ins Rotgelbe reichen können. Doch fehlen bei 
einem Teil der Embryonen die Gelbzellen völlig. 

Auch andere Schuppen der hellen Zeichnung erscheinen, je nach 
Lichteinfall, leicht gelblich-grünlich; doch lassen sich keine ein¬ 
deutigen Farbzellen nachweisen. Diese Effekte scheinen viel eher 
durch die Guanophoren bedingt, da ähnliche Erscheinungen auch 
auf Balsam-Präparaten der Haut zu beobachten sind, wo ja alle 
leicht löslichen Pigmente mit Sicherheit völlig zerstört sind. Zudem 
kann die Struktur des Oberhäutchens, die bei manchen Formen, 
speziell nach der Häutung, zum Schillereffekt beiträgt (vgl. p. 809), 
mitverantwortlich sein. 

Auffallend im Vergleich mit den Sauriern ist das bei Natrix 
etwas verspätete Auftreten der Gelbzellen. Ob diese Zurückhaltung 
bezüglich weiterer Farbzellen eine häufige Eigenschaft der Schlan¬ 
gen ist, wagen wir bei unserem geringen Material nicht zu ent¬ 
scheiden. Immerhin besitzt auch Leimadophis poecilogyrus , die 
adult auf gelbem Grund dunkelgrüne Flecken zeigt, beim Schlüpfen 
eine rein aus Melanophoren und Guanophoren aufgebaute Schwarz- 
Weissmusterung (nur am Kopf kommen gelegentlich supralabial 
einzelne Gelbzellen vor), die während des ersten postembryonalen 
Lebensjahres erhalten bleibt. Auch frischgeborenen Vipern, die 
allerdings ein grellgelbes Schwanzende besitzen, fehlen die röt¬ 
lichen ventralen Farbspritzer der adulten Form. Dagegen besitzen 
schlüpfreife Aeskulapnattern eine sehr ausgeprägte Gelbfärbung. 

Die Bauchzeichnung. 

Am 30. Tag ist die gesamte Dorsalmusterung von Kopf bis 
Schwanz völlig gleichmässig pigmentiert. Auch die dunkelgraue 
Bauchzeichnung ist fertig ausgebildet, wirkt aber infolge der 
Guanophorenüberdeckung etwas verschwommen. Sie, die in den 
Musterarbeiten über Reptilien bedauerlicherweise meist völlig 
ignoriert ward, setzt sich aus zwei unabhängigen Elementen zu¬ 
sammen (Abb. 36): 

1. Die Fortsetzung der C-Flecke auf den Ventralschildern hängt 
eng mit der Dorsalzeichnung zusammen und bildet wie diese zuerst 
epidermale Melanocyten aus, denen erst später die ausmalenden 
Cutismelanophoren folgen. 
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2. Dagegen ist die rein cutale und daher erst spät auftretende 
eigentliche Bauchzeichnung des medianen Schienenteiles völlig 
autonom von den dorsalen Musterelementen. Die hier relativ ein- 



Abb. 36 

Natrix natrix: Aufbau der Ventralzeichnung 
aus zwei Elementen (vgl. Text). 


fachen Zeichnungsformen zeigen, dass die Cutismelanophoren allein 
nicht im Stande sind, ohne epidermale Vorzeichnung komplizierte 
Musterformen aufzubauen. Auch ist der Einfluss der sehr kompak¬ 
ten Bauchschilder grösser als bei den Dorsalschuppen. So sind die 
in der Querachse gelegenen Flecke auf eine Schiene beschränkt und 



Abb. 37. 

Natrix natrix: Varianten der Bauchzeichnung in den 
verschiedenen Körperabschnitten (vgl. Text), pif X: 
pigmentfreie Xabelregion. 


können sich nicht, wie dorsal, über mehrere Schuppen erstrecken. 
Das Fehlen der epidermalen Melanophoren hängt wahrscheinlich 
mit der frühen Differenzierung der Bauchschilder zusammen. Es 
.scheint, dass die Melanoblasten, die zudem nach ventral den wei- 
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testen Weg zurückzulegen haben, zu spät ankommen, um noch 
durch die bereits gefestigte Grenzlamelle stossen zu können (p. 756). 

Der grosse Einfluss der Bauchschilder auf die Musterung zeigt 
sich besonders schön im Vergleich mit Arten, die keine Bauch- 


CßA ABC C B A ABC C B A ABC 



Abb. 38. 

Xatrix natrix : Drei Hauptvarianten der Dorsalzeiclmung (a,ß,y). 

Abb. 39. 

Xatrix natrix : Mustervarianten (vgl. Text). 

1. Erster Embryo vom 25. Bruttag: a+6: vorderer Rumpf, c: Mittel-, 
d: Hinterrumpf. 

2. Zweiter Embryo vom 25. Bruttag: e : Hinter-, /: Vorderrumpf. 

3. Dritter Embryo vom 25. Bruttag: g: Vorder-, h : Hinterrumpf. 

4. Embryo vom 22. Bruttag: i: Vorderrurnpf. 


Schilder und somit auf dem ganzen Körper Schuppen vom Typ der 
Dorsalschuppen besitzen. Hier werden nämlich die Mustergrenzen 
frei oder in Anlehnung an besondere Körperquerschnitte gezogen 
und kann oft gar nicht von einer typischen Ventralmusterimg 
gesprochen werden. 

Schliesslich hat embryonal der Nabelstrang einen gewissen 
Einfluss auf die Musterung, da seine Umgebung unpigmentiert 
bleibt (Abb. 37). 
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/) Muster Varianten, 

Wie bei Lacerta muralis werden auch bei Natrix natrix die ver¬ 
schiedenen Mustervarianten schon embryonal aufgebaut. Nur die 
Jungen melanistischer Variationen werden mit normalen Flecken 
geboren (Werner 1894, Schreiber 1912), was auch wir bestätigen 
konnten. Gleich verhält es sich bei Vipera aspis ; dagegen kommen 
bei Vipera berus gelegentlich bereits völlig schwarze Neugeborene 
vor (Stemmler 1956). Es seien die wichtigsten Mustervarianten 
kurz geschildert, um die schon embryonal vorhandenen Variations¬ 
möglichkeiten zu demonstrieren, die trotz dem Fehlen einer ge¬ 
schlechtsdimorphen Färbung ziemlich reichhaltig sind. 

Variationen des Dorsalmusters. 

Grundsätzlich lassen sich drei Haupt Varianten unterscheiden 
(Abb. 38): zwei Typen mit grossen, rhombischen oder rundlichen 
Flecken und eine kleinfleckige Form. Wie die folgende Uebersicht 
und Abbildung 39 zeigen, sind im einzelnen die Möglichkeiten viel 
grösser, speziell, da auf den verschiedenen Körperzonen des gleichen 
Tieres diverse Mustervarianten auftreten können. So stammen z. B. 
die Musterbilder 39 a bis rf, 39 e und /, sowie 39 g und h jeweils 
vom gleichen Embryo. 

Die Form der Flecke variert stark (rhombisch, rechteckig, lang, 
längsoval, oval, rund, dreieckig, Y-förmig, punktförmig), wie auch 
deren Grösse, wobei aber die B-Flecke stets grösser als die A- und 
diese wiederum umfangreicher als die C-Flecke sind. Die einzelnen 
Elemente können unter Bildung eines helleren Pigmentbandes ver¬ 
wachsen (speziell die A-Flecke (Abb. 39 a und /;)) oder zu einer 
einheitlichen Fläche verschmelzen. So vermögen sich zwei (Abb. 
39 i), gelegentlich sogar drei (Abb. 39 e) oder vier A-Flecke 
(Abb. 39 h ) miteinander zu verbinden. Häufig sind auch C- und 
B-Flecke verkoppelt (Abb. 39 d und /), während ein Verschmelzen 
aller drei Fleckenreihen nur selten stattfindet (Abb. 39 h). Oft 
verketten Pigmentbrücken in Form von schmalen Linien die 
Flecken miteinander, und zwar sowohl die A- mit den B- (Abb. 39 
c bis /) als auch die B- mit den C-Flecken (Abb. 39 c, e, /, g). Speziell 
variabel ist die C-Region, wo Flecken ausfallen (Abb. 39 A), sich 
aber auch neue Zusatzflecken bilden können (Abb. 39 b). Post- 
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embryonal treten teilweise zwei helle Längsstreifen auf; diese 
Varietät (var. persa (Pall.)) wird von Werner (1929) als Stamm¬ 
form betrachtet. 

Daneben kommen Veränderungen der gesamten Mustersym¬ 
metrie vor. So kann die Verschiebung der A-Flecke gegeneinander, 
längs der cephal-caudalen Medianachse, verschieden gross sein; 
damit verändert sich auch die Stellung der B- und C-Flecken, die 
aber stets zwischen den A-, respektive den B-Flecken liegen 
(Abb. 39 c, g, h). Auch können die A-Flecke ohne Verschiebung 
direkt nebeneinander liegen (z. B. Abb. 39 a und h). Gelegentlich 
weichen einzelne Fleckenkomplexe von der allgemeinen Verschie¬ 
bungsachse ab und nehmen eine eigene Richtung ein (Abb. 39 i). 
Schliesslich können die C-Flecke ihre normale Lage zwischen den 
B-Flecken verlassen und auf gleiche Höhe mit diesen gelangen, 
wobei es oft zu Verschmelzungen kommt (Abb. 39 d und /). 


Variationen des Bauchmusters . 

Die auf dem Vorderrumpf kleinen dunklen Flecke werden gegen 
hinten zu umfangreichen, sich meist über die ganze Schienenbreite 
erstreckenden Flächen (Abb. 37), sodass das cephal-caudale Mela- 
nisierungsgefälle bei der definitiven Zeichnung ins Gegenteil ver¬ 
kehrt ist. 

Variationen (Abb. 37) sind gering und betreffen nur die Flecken¬ 
form. So finden sich auf dem Vorderrumpf verschieden geformte, 
meist kleine Flecke (Dreiecke, Halbkreise, Rechtecke, Trapeze, 
Längslinien. Diaboloformen, etc.), die meist gegeneinander versetzt 
sind. Immerhin waren bei einem Tier sämtliche ventralen Flecke 
unversetzt. Auf dem Hinterrumpf werden die Flecke länglich¬ 
rechteckig, breiter und z. T. durch ein medianes helles Oval kom¬ 
pliziert. Da sie meist gegeneinander versetzt sind, entsteht eine 
Art Schachbrettmuster, bei dem allerdings die dunklen Kompo¬ 
nenten dominieren. Der ganze Schwanz ist uniform dunkel, doch 
kommen auf dem Vorderschwanz gegen dorsal meist regelmässige, 
laterale Aufhellungen vor, zu denen sich in einzelnen Fällen noch 
mediane Hellflecke gesellen können. 
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B. Zur embryonalen Entwicklung der Musterung 
bei anderen Opliidierarten. 

1. Natrix tessellata (Würfelnatter). 

Die Rumpfmusterung weist grössere, gegeneinander schach¬ 
brettartig versetzte, oft rechteckige Flecke auf (Abb. 40 d). Die 



Abb. 40. 

Dorsalmusterung verschiedener Opliidierarten. a : Natrix tessellata-^engebo- 
renes; b : Natrix /wawa-Embryo (13 cm 1); c — e: Elaphe longissima , 
c : Embryo (13,5 cm 1), d : Neugeborenes, e x — e z \ 37-tägiges Jungtier 
(Hals, Vorder- und Hinterrumpf); f 1 — / 3 : Leimadophis poecilogyrus- 
Embryo vom 32. Bruttag (Hals, Vorder- und Hinterrumpf); g-\-h: 
Python mo/nrus-Embryonen (27 cm 1, 39 cm 1); i: Vipera as/üs-Embryo 
(16 cm 1). 

grossen B-Flecke reichen meist bis auf die Bauchschilder, und die 
C-Flecke sind öfters durch zusammenhängende Fleckenbildungen 
auf dem dorsalen Bauchschienenrand ersetzt. Die eigentliche cutale 
Bauchzeichnung besteht aus medianen, rechteckigen oder zu 
Spitzen ausgezogenen Flecken, die regelmässig hintereinander an¬ 
geordnet sind und sich mehr oder weniger weit nach lateral er¬ 
strecken. Auffallend ist die verstärkte Pigmentierung der Schuppen¬ 
ränder, wobei auch die Cutismelanophoren an den Flanken beson- 
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ders dicht liegen. Die fertige Kopf¬ 
musterung (Abb. 41 a, 42 b) 
zeichnet sich durch eher geringe 
Kontraste aus. Der ganze Oberkopf 
ist grau und wird durch zahlreiche 
Schuppenzeichnungen aufgehellt. 
Die dunklen Halbmonde, welche 
häufig zu einem zusammenhängen¬ 
den Winkel mit der Spitze auf den 
Parietalia verwachsen sind (Abb. 42), 
bleiben relativ hell. Auf dem hellen 
Halbmond kommen stets epidermale 
und z. T. sogar cutale Melanophoren 
vor. Wie bei Natrix natrix sind die 
Schuppenzeichnungen auf den Supra- 
labialia und Sublabialia speziell 
auffallend und ausgeprägt. 

Wie ein Vergleich mit der Rin¬ 
gelnatter — der infolge der kor¬ 
respondierenden Brutdauer gut mög 
lieh ist (Tabellen I und II) — 
zeigt, fällt das Auftreten der 
einzelnen Zeichnungselemente wie 
auch die Hautentwicklung zeit¬ 
lich zusammen. Nur die extrategu- 
mentalen Melanophoren entwickeln 
sich bei Natrix tessellata etwas frü¬ 
her; dagegen sind die Fleckenreihen 
um einiges später erkennbar. Die 
Uebereinstimmung sei noch durch 
einige weitere Punkte dokumentiert : 



Q 



b 



c 



d 



e 




Abb. 41. 

Kopfzeichnung der Stadien 
von Abb. 40. 



Natrix natrix 

Natrix 

tessellata 

Dorsalschuppen mit Kiel versehen .... 

1. epid. Mel. auf den Bauchschildern. . . 

1. Guanophoren auf den Bauchschildern . 

1. Guanophoren auf den Dorsalschuppen . 
Die Cutismel. werden musterbestimmend . 

14. Tag 

17. Tag 
20.-21. Tag 
24. Tag 
26.-27. Tag 

13. Tag 
15. Tag 
22. Tag 
24. Tag 
28. Tag 
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Zahlreiche weitere, bei Natrix natrix eingehend beschriebene 
Besonderheiten, wie die Pigmentablagerung, die Anastomosen- 
bildung der epidermalen Melanophoren, der Polymorphismus der 
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Abb. 42 


Natrix tessellata- Embryonen : Entwicklung 
des Kopfniusters (vgl. Text und Abb. 34). 

a) 22. Bruttag: im Vergleich zu Natrix 
natrix stärkere Zeichnung der Supra- 
labialia. 

b) 28. Bruttag: ein eigentlicher heller 
Halbmond fehlt. 


extrategumentalen Melanocyten und das Auftreten von Pigmen¬ 
tierungsgefällen (inklusive der komplizierten Pigmentausbreitung 
von zwei Kopf Zentren aus) treffen auch für die Würfelnatter zu. 
Oft erscheinen freilich bei Natrix tessellata auf dem Kopf die aller¬ 
ersten epidermalen Melanophoren zunächst nasal; doch wird auch 
hier der Postoeularstreih verstärkt durch die stark durchschim¬ 
mernden extrategumentalen Melanophoren, zuerst am deutlichsten. 
Sonst verlaufen auf dem Kopf die weiteren Entwicklungsvorgänge 
weitgehend mit der Natrix natrix -Entwicklung synchron. Zu be¬ 
tonen ist allerdings die relativ früh auf tretende Zeichnung der 
Sublabialia bei der Würfelnatter (vgl. auch Abb. 42 a). 

Die bei adulten Tieren vorkommenden gelben (besonders auf 
der Kopfunterseite, schwächer auf dem Hals und gelegentlich auf 
dem Rumpf) und roten Farbzellen (gelegentlich auf den Bauch- 
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schienen) entwickeln sich erst spät in der postembryonalen Periode 
und fehlen den Jungtieren noch völlig. 

Obwohl das zeitliche Auftreten der Zeichnungselemente bei den 
zwei Natrix -Arten übereinstimmt, sind die Musterungen von Anfang 
an in der arttypischen Weise differenziert und durchlaufen nicht 
zuerst eine Phase gleicher Musterung. Daher lassen sich schon 
relativ früh (etwa um den 22. Brnttag) die Embryonen auf den 
ersten Blick hin eindeutig ihrer Art zuweisen. 

2. Natrix maura (Vipernatter). 

Auch Vipernatterembryonen wirken entsprechend in Kopf- 
(Abb. 41 b) und Rumpfmusterung (Abb. 40 b) bereits arttypisch. 

3. Elaphe longissima (Aeskulapnatter). 

Diese Art schlüpft stets mit einem gemusterten Juvenilkleid; 
im Verlauf des ersten postembryonalen Jahres verschwinden die 
Flecke und die Zeichnung wird uniform (Duerigen 1897). 

Bereits Neugeborene aus verschiedenen Serien dokumentieren 
beträchtliche Mustervarianten (Abb. 40 und 41, je d und e). Dabei 
zeigt sich bei der in Abbildung 40 e dargestellten Varietät, wo die 
hinteren Rumpfpartien wesentlich dunkler pigmentiert sind, einmal 
mehr die nachträgliche Umkehr des craniocaudalen Melanisierungs- 
gefälles. Leider lässt sich infolge des zu geringen Materials nicht 
entscheiden, ob die Varianten bereits so angelegt werden oder ob 
sie sich während der Embryonalperiode von einem neutralen Grund¬ 
muster aus differenzieren. Mehrere frühe Embryonen (von 135 mm 
Länge; Abb. 40 c) besitzen ein vorzugsweise von epidermalen 
Melanophoren aufgebautes, regelmässiges, aus A- und B-Flecken 
bestehendes Muster, wozu noch C-Flecke stossen können. Es lässt 
sich vermuten, dass diese Embryonen bis zum Schlüpfen ihr Kleid 
nicht ändern werden, da nach Duerigen junge Aeskulapnattern 
mit nur vier Fleckenreihen am häufigsten sind. Anhand der Kopf¬ 
zeichnung dieser Embryonen (Abb. 41 c) lassen sich keine weiteren 
Schlüsse ziehen, da diese, wie erwartet, gegenüber der Rumpf¬ 
zeichnung stark retardiert ist und noch keine artspezifischen Züge 
aufweist. Uebrigens besitzen diese tegumental noch schwach pig¬ 
mentierten Embryonen, entsprechend den Natricinen, bereits eine 
gut entwickelte extrategumentale Melanisierung. 
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Die Entwicklung von Gelbzellen findet in beträchtlichem Masse 
schon embryonal statt; bei frisch geschlüpften Jungtieren waren 
alle hellen Teile des Kopfes gelb angefärbt. 

4. Leimadophis poecilogyrus ( ; . Buntnatter“). 

Diese argentinische Colubride zeigt komplizierte Zeichnungen 
mit verschieden stark melanisierten Fleckeneinheiten. Als weitere 
Komplikation varieren auch innerhalb der Körperzonen des gleichen 
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Abb. 43. 

Leimadophis poecilogyrus-Knxhvyo- 
nen: Entwicklung des Kopfmusters 
(vgl. Text und Abb. 34). 

a) 29. Bruttag: mit früher Anlage 
der Augenbrille (Aubr) und den 
temporalen Aufhellungen (tem A). 

b) 35. Bruttag. 


Tieres die Musterbilder beträchtlich (Abb. 40 /). Speziell auf Vorder- 
und Hinterrumpf besteht eine auffällige Tendenz, durch Ver¬ 
schmelzung der drei Fleckenreihen Querstreifen zu bilden. Im 
Gegensatz zu Natrix natrix sind die A-Flecke meist dunkler als die 
B-Flecke. Die häufig sehr unregelmässig verteilten C-Flecke reichen 
oft weit in die Bauchschilder hinein. Zwischen den einzelnen 
Flecken kommen zahlreiche verschieden gerichtete und gestaltete 
Pigmentbrücken vor. Die dunklen Schuppen sind cutal fast immer 
uniform pigmentiert, zeigen aber besonders am Schuppenrand 
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ebenfalls epidermale Anastomosennetze. Die dunkle Kopfzeichnung 
(Abb. 41 / und 43 b) erinnert an Natrix natrix , geht aber ohne 
Bildung eines hellen Halbmondes direkt in die Rumpfflecke über. 
Auch sind die Schuppenzeichnungen der Supralabialia weniger 
kontrastreich, da sie nie tiefschwarz werden. Dafür finden sich 
zahlreiche Aufhellungen in der Nasal- und Temporalregion, sowie 
eine intensiv schwarze Augenbrille, die auch embryonal schon früh 
am 29. Bruttag erscheint (vgl. Abb. 43 a). Die Sublabialia sind nur 
schwach melanisiert. 

Da die Brutdauer gegenüber der Ringelnatter etwa um 10 Tage 
verlängert ist, stösst ein direkter Entwicklungsvergleich auf 
Schwierigkeiten. Die Befunde an unseren Leimadophis- Embryonen, 
die allerdings alle aus dem gleichen Gelege stammen, deuten darauf 
hin, dass die einzelnen Entwicklungsstadien gegenüber Natrix natrix 
etwa um 8 Tage zurück sind (vgl. beispielsweise in Tabelle 1 und III 
das erste Auftreten des Postocularstreifs, des Nasalpigmentes, der 
Rumpfflecken, der Cutismelanophoren, der Guanophoren); dieser 
Abstand scheint nach dem 30. Bruttag auf 5 Tage und weniger 
reduziert zu werden. Dagegen sind die Zeiten zwischen den mar¬ 
kanten Entwicklungsabschnitten nicht grösser als bei der Ringel¬ 
natter. Es lässt sich daraus schliessen, dass die verlängerte Brut¬ 
dauer vor allem auf den unreiferen Entwicklungszustand der 
Leimadophis-Emhryonen zur Zeit der Eiablage zurückzuführen ist. 

Der Erscheinungsmodus der einzelnen Zeichnungselemente ver¬ 
läuft zum grossen Teil identisch wie bei Natrix. So erscheinen z. B. 
die B-Flecke zuerst deutlich. Die Fleckenkompositionen werden, 
was besonders bei den Querflecken sehr auffällig wird, ebenfalls 
von Anfang an so angelegt. Auch die Pigmentierungsgefälle ent¬ 
sprechen den bei Natrix geschilderten Verhältnissen. Nur die 
Guanophoren treten im Gegensatz zur Ringelnatter zuerst auf den 
Schuppen der dorsalen Grundfarbe auf, da diese, speziell median¬ 
dorsal, fast völlig melanophorenfrei sind (vgl. p. 751 ff). Die dorsale 
extrategumentale Pigmentierung schimmert auffallend gut durch 
die Hautschichten hindurch und kann bei oberflächlicher Betrach¬ 
tung noch am 29. Bruttag mit tegumentalen Musterelementen ver¬ 
wechselt werden (Abb. 7). 

Bei der Genese des Kopfmusters wird, wie bei den übrigen 
untersuchten Colubridenarten, in den früheren Entwicklungsstadien 
die Postocularzone stark betont (inklusive der durchschimmernden 


804 


P. FIORONI 


extrategumentalen Pigmentierung). Im Verlaufe der darauf fol¬ 
genden, gleichförmigen Ausmalung des gesamten Oberkopfes 
bleiben auch hier die Parietalia, deren mediane Trennfurche auf¬ 
fallend spät erscheint, noch lange pigmentarm. Ein heller Halbmond 
wird nicht angelegt, was darauf schliessen lässt, dass der Post- 
ocularstreif ursprünglicher als die ebenfalls häufigen Halbmond¬ 
zeichnungen zu werten ist. Die Aufhellungen der Temporalregion 
werden von Anfang an hell gelassen. 

5. Vipera aspis (Juraviper). 

Die Befunde an verschieden alten Vipern-Embryonen stimmen 
grundsätzlich mit den Ringelnatterergebnissen überein. Auch hier 
treten zuerst die extrategumentalen Melanophoren auf; die erste 
Hautpigmentierung ist ebenfalls uniform, und die oft verschmol¬ 
zenen Flecke werden schon bei embryonalen Stadien so angetroffen 
(vgl. Abb. 40 i). 

6. Python mohirus (Tigerschlange). 

Anhand von verschieden alten Embryonen geht hervor, dass 
die artspezifische Musterung, bei der die meistens mit den C-Flecken 
verschmolzenen B-Flecke am stärksten angefärbt sind (Abb. 40 Ä), 
direkt so angelegt wird, was speziell ein noch sehr schwach pig¬ 
mentierter Embryo von 27 cm Länge demonstriert (Länge beim 
Schlüpfen zwischen 44 und 60 cm (Stemmler 1944)). An den 
untersuchten Embryonen lassen sich auf dem Rumpf verschiedene 
Musterformen unterscheiden, während die Kopfzeichnungen sehr 
ähnlich sind (Abb. 41 g und h). 

Uebrigens fand von Harnack (1953) auch bei einem Embryo 
der Kaiserboa bereits die arttypische Zeichnung vor. Dieses Tier 
zeigte ein deutliches cephal-eaudales Pigmentierungsgefälle, indem 
die Musterung nur auf dem Rumpfvorderteil deutlich zu sehen war. 


C. Zu den postembryonalen Veränderungen der Musterung 
bei den Opliidiern. 

a) Allgemeines. 

Das Muster frischgeschlüpfter Jungtiere unterscheidet sich, da 
die weitere Genese differiert, wie bei den Sauriern in verschiedenem 
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Grade vom Adultzustand (vgl. Werner 1892 ff, Zenneck 1898, 
Boulenger 1913, von Harnack 1953). 

Bei Opliidiern fehlen geschlechtsverscliiedene Zeichnungen fast 
völlig, was, wenn man die grosse Rolle des Sexualdimorphismus in 
der Saurierzeichnung in Betracht zieht, einer wesentlichen Verar¬ 
mung der Mustermöglichkeiten gleichkommt. Immerhin weisen 
nach Burger-Smith (1950) bei Bothrops atrox nur Männchen die 
typische juvenile Schwanzmusterung auf und ist bei Vipera berus 
neben Färbungsunterschieden auch eine stärkere Pigmentierungs¬ 
intensität der Männchen festgestellt worden. 

In den einfacheren Fällen der direkten Entwicklung entspricht 
das Jugendkleid dem Adultmuster ( Natrix , Boa) oder ist eine noch 
unentwickelte Anlage desselben ( Bitis caudalis , Python). Bei den 
komplizierteren Mustergenesen, wo die Adult Zeichnung wesentlich 
differiert, kommt es zu Farbänderungen (diverse Baumpythonen), 
Musteränderungen ( Coluber scalaris , qiiatuorlineatus) oder zur eigen¬ 
artigen Musterumkehr, w r obei durch Pigmentverlagerung die ur¬ 
sprüngliche Grundfarbe unter Verdunklung zur Zeichnung wird 
(Graya ornata). Als Spezialfälle sind die sich aus normalfärbigen 
Jugendkleidern entwickelnden, arttypisch melanistischen Adult¬ 
muster ( Atractaspis ) und die grellen juvenilen Schwanzfärbungen 
verschiedener Crotaliden und Viperiden (Burger-Smith 1950) 
erwähnenswert. 

Es sei aber betont, dass durch intensivere Pigmentierung jede 
Musterung postembryonal mindestens histologisch verändert wird. 
Im Alter bewirkt der grössere Pigmentreichtum, der bei vielen 
Arten zum Altersmelanismus führt, fast immer eine Verminderung 
der Musterkontraste. Zudem können, wie Zenneck und Werner 
an vielen Arten demonstriert haben, bei älteren Tieren häufig 
sekundäre Musterveränderungen, die meist Rückbildungen sind, 
eintreten. 

b) Der Altersmelanismus der einheimischen Viperiden als Beispiel 
einer postembryonalen Veränderung. 

Vipera aspis und berus neigen stark zum Melanismus, während 
dieser bei der nahe verwandten Vipera ammodytes selten ist, was 
die bekannte Tatsache illustrieren hilft, dass innerhalb von nahe 
verwandten Arten die Variationsbreite der Musterformen stark 
differieren kann. 
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Wie die Abbildung 44, wo ein wenige Wochen altes Jungtier mit 
seiner ausgewachsenen Mutter verglichen wird, zeigt, tritt bei 
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Abb. 44. 

Vipern aspis : Schemati¬ 
sche Hautschnitte ver¬ 
schiedener Musterzonen 
eines Adult- (A) und eines 
Jungtieres ( J). Man be¬ 
achte den unterschied¬ 
lichen Melanisierungsgrad 
der Schwazzellen. a) dun¬ 
kler Fleck, b) helle Grund¬ 
farbe, c) medianer, d) late¬ 
raler Teil der Bauchschil¬ 
der, e) heller, gegen dor¬ 
sal zu gelegener Ventral¬ 
fleck. Die tieferliegende 
extrategumentale Pigmen¬ 
tierung ist bei beiden Sta¬ 
dien stark. 


g durch verstärkte Mela- 


Vipera aspis eine allgemeine Verdunklun 
nisierung ein. Diese umfasst eine Vergrösserung der Melanophoren- 
form, speziell der zentralen Plasmamasse (schön bei Abb. 44 a, c 
und d) ? ein Auftreten zusätzlicher Schwarzzellen vor allem in der 
die Guanophoren unterlagernden Schicht (Abb. 44 b und e) und eine 
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besonders die noch helleren Melanocyten des tieferen Stratum laxum 
erfassende dunklere Pigmentierung. Durch die Vergrösserung des 
Melanophorenplasmas stossen die einzelnen Zellkörper an manchen 
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Abb. 45. 

Vipera aspis : Postembryonale Umkehr des dorso-ventra- 
len Melanisierungsgefälles (Schema). E: Embryo, J: Jung¬ 
tier, A: Adulttier. Oben: Entwicklung der dorsalen Grund¬ 
farbe (d Gf ); unten: Entwicklung der ventralenGrund- 
farbe (v Gf). -pif: pigmentfreie Hautstellen. 

Stellen dicht aneinander (Abb. 44 c und d), wodurch eine einheitlich 
schwarz wirkende Schicht entsteht. 

Im Zusammenhang mit der zunehmenden Melanisierung wird 
bei der erwachsenen Viper das beim Jungtier maximal differenzierte 
Muster (verschiedene Fleckschuppentypen, komplizierte Bauch¬ 
zeichnung, spezielle, auffallende Schwanzzeichnung) wieder verein¬ 
facht (prinzipiell nur ein Fleckschuppentyp, Bauchschilder oft fast 
einheitlich schwarz). Da die schwarze Bauchfärbung erst bei alten 
Tieren auftritt, verkehrt sich das bei Embryonen und sogar noch 
bei Jungtieren bestehende dorsal-ventrale Melanisierungsgefälle erst 
sehr spät ins Gegenteil (Abb. 45). 

Bei den von uns untersuchten Exemplaren von Vipera berus 
treten unterhalb der Guanophoren adult keine neuen Melanophoren 
mehr auf. da diese bereits beim Neugeborenen vorhanden sind und 
nur noch stärker ausmelanisiert werden müssen. Die Verdunklung 
erfasst äusserlich allein die braunen Flecke, die tiefschwarz werden, 
während die Grundfarbe, im Gegensatz zu Vipera aspis , wo die 
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Verdunklung allgemein ist, durch verstärkte Guanisierung sogar 
noch heller wird. Damit ist bei der adulten Kreuzotter der Kontrast 
zwischen Grundfarbe und Muster grösser als beim Neugeborenen. 


D. Zur Pigmentierung der adulten Ophidier. 

a) Hautbau. 

Im Gegensatz zu der embryonalen Haut sind die Schichten der 
Epidermis viel unregelmässiger und weniger schemahaft, da die 
einzelnen Kerne lange nicht mehr so gleichmässig gruppiert sind 



Abb. 46. 

Vipera ammodytes-Adultiier: Querschnitt der Kielregion einer Dorsalschuppe 
mit deutlicher Oberhäutchenprofilierung (Ohp) und in die Epidermis der 
Crista hineinragenden Guanophoren (Gfl. 


(Abb. 46). Auch stehen die rundlichen oder speziell auf der Schup¬ 
penunterseite sogar flachen Basalkerne ziemlich locker. Bei allen 
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untersuchten Arten fanden wir wie Lange (1931) nur selten ovale 
Basalkerne. Dagegen traf Pockrandt (1936/37) bei verschiedenen 
Arten wie Erythrolampus , Platurus , Cylindrophis und Glauconia 
ovoide hohe Kerne an. Die Zahl der unverhornten Zellreihen unter 
der jetzt maximal dicken, auf Schnitten stets abgehobenen Horn- 
schicht hat abgenommen. Während diese bei Jungtieren oft 5 bis 
6 Schichten umfasst, lassen sich adult häufig nur noch 2 bis 3 und 
erst vor der Häutung 4 und mehr deutliche Zellagen unterscheiden. 

Die auch bei Sauriern (Breyer 1929) vorhandene Profilierung 
des Oberhäutchens, die nur auf dem Kopf zu fehlen scheint, ist 
jetzt maximal gut zu sehen. Sie besteht je nach Art aus auch auf 
Schnitten deutlichen Längs- und Querleisten, aus Waben, Buckeln, 
borstenähnlichen Profilierungen, sowie anderen Bildungen und ist 
für den bei Reptilien öfters auftretenden Schillerfarbeneffekt (z. B. 
bei Boa auf dem Schwanz, bei Python reticulatus und Epicrates 
cenchris auf der ganzen Haut) verantwortlich (vgl. z. B. Leydig 
1873, Holtzinger-Tenever 1935, Pockrandt 1936/37, Hoge- 
Santos 1953). Dies erwies sich schön an einem abgelegten Nattern¬ 
hemd einer jungen Python reticulatus , welches auch so noch schillerte. 

Wie eine genauere Analyse bei Boa constrictor Imperator zeigt, 
kann das Schillern, welches mit dem Lichteinfallswinkel wechselt 
und vor allem bläuliche und grünliche Farbtöne erscheinen lässt, 
über allen Musterfarben auftreten, wirkt aber über dunklen Schup¬ 
pen am besten. Auch die epidermalen Leistenbildungen der Schup¬ 
penunterseite und des überdeckten Teiles der Schuppenoberseite in 
der Wurzelzone sind stark herausgebildet, bleiben aber für die 
Musterung bedeutungslos. Da die Oberhäutchen-Strukturen art- 
verschieden sind, wären sie in beschränktem Masse systematisch 
verwertbar. 

Der Verlauf der meist schräg-gekreuzten Fasern im breiten 
Stratum laxum corii (zwei- (dorsal) bis sechsmal (ventral) dicker 
als die Epidermis) ist jetzt wesentlich klarer als bei den Embryonal¬ 
stadien. Es kommen auch konkav gegeneinander gerichtete Faser¬ 
bündel ( Vipera aspis , Python sebae ), vom Stratum compactum 
ausgehende, gegen die Epidermis aufsteigende, senkrechte Fasern 
(speziell schön bei Telescopus fallax) und rechtwinklig gekreuzte, 
parallel zur Hautoberfläche liegende, subepidermale Fasern (z. B. 
Elaphe longissima) vor (vgl. auch die Zusammenstellung der Lite¬ 
ratur bei Lange 1931). 
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b) Zu den einzelnen Chromatophorensorten . 

1. Die epidermalen Melanophoren . 

Da die Musterung adult weitgehend von den Cutismelanophoren 
bestimmt wird, beschränkt sich die Rolle der epidermalen Melano¬ 
phoren auf eine gewisse Verdunklung des Musters und die Pigmen¬ 
tierung der Häutungshaut. 




Abb. 47. 

Vipera ammodytes- Adulttier: Ablagerung 
des epidermalen Pigmentes (schematisiert). 
a ) Schlippe der Fleckgrenze mit zur Grenz- 
flächensteigerung dienendem Epidermis- 
pigment. b) epidermale Schwarzzelle mit 
ihrem in Wachstumsrichtung (WR) gegen 
die Schuppenspitze hin abgelagerten Epi- 
dermispigment. 


Zur Pigmentierung des Xatternhemdes. 

Die Pigmentierung der Häutungshaut verläuft im Prinzip gleich 
Avie die embryonale Pigmentabgabe ins erste Stratum corneum. 
Allerdings ist adult das abgelagerte Pigment, wie oft auch die 
Melanophorenausläufer, stärker in der Wachstumsrichtung der 
Haut gegen das distale Schuppenende zu gestreckt und die Ab¬ 
flachung der Pigmentnester zu einer zusammenhängenden Fläche 
häufig reduziert, sodass die abgelagerten Granula in Melanophoren- 
nähe konzentriert bleiben (Abb. 47 b). 
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Die Intensität der Melanisierung nimmt mit dem Alter sukzes¬ 
sive zu, sodass auch auf der abgelegten Haut die Musterung ausge¬ 
zeichnet zu erkennen ist. Doch variert, wie die folgende kleine 
Zusammenstellung von uns zugänglich gewesenen Natternhemden 
zeigt, die Menge des abgelagerten Pigmentes bei den verschiedenen 
Arten beträchtlich und kommen auch Formen mit fast hellen 
Natternhemden vor. 

Schwach pigmentiertes Natternhemd: 

Calabaria reinhardtii , A atrix tessellata, ma.ura , Coronella girondica, 
Elaphe latea , Psammophis sibilans, Boaedon lineatum, Cerastes cerastes , 
Agkistrodon contortrix , Lachesis muta. 

Mittelstark pigmentiertes Natternhemd: 

Boa constrictor , Imperator, A atrix natrix , De/idraspis viridis , Naja 
tripudians, Vipera anunodytes, Vipera xanthina palaestinae. 

Stark pigmentiertes Natternhemd: 

Python molurus , sebae, Congylophis conicus , Natrix natrix (melani- 
stische Form), Coluber scalaris , quatuorlineatus , iü'n’s arietans , nusi- 
cornis, gabonica, Vipera aspis, berus, lebetina mauretanica , MA’gj'sfrocfo/i 
piscivorus, Crotalus adamanteus , terrificus. 


Die Pigmentierungsintensität ist unabhängig von der Haut¬ 
dicke; so sind sowohl die dünnen Boiden- als auch die dicken 
Viperidenhäute stark pigmentiert. Da das 
Pigment der Hornschicht durch die epider¬ 
malen Melanocyten abgelagert wird, blei¬ 
ben die meist nur mit Cutismelanophoren 
versehenen Zwischenschuppenhäute pig¬ 
mentfrei (Ausnahme z. B. Bitis arietans) 
und sind die distalen Schuppenränder 
und auch der Kiel, wo die epidermalen 
Melanocyten speziell dicht stehen, oft be¬ 
sonders stark pigmentiert ( Natrix natrix , 

Coronella austriaca , Elaphe longissima , 

Telescopus fallax , Vipera aspis , berus, rus- 
selli , Boa constrictor Imperator). Die Wie¬ 
derholung der Musterformen auf der 
Häutungshaut ist so typisch, dass anhand 
der Natternhemden sogar die einzelnen 
Mustervarianten einer Art unterschieden 
werden können (Abb. 48). 



Abb. 48. 

Vipera berus- Adult¬ 
tiere : Pigmentierte 
Natternhemden dreier 
Mustervarianten. 
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Der Einfluss der epidermalen Melanophoren und des abgelagerten 
epidermalen Pigmentes auf die Musterung. 

Weil auf Grundfarbenschuppen die cutalen Melanophoren meist 
durch eine sehr kompakte Guanophorenschicht überdeckt werden 
(wodurch bräunliche Farbtöne entstehen), treten die Cutismelano- 
phoren nicht mehr direkt in Aktion. Es ist daher verständlich, dass 
die oberhalb der Guanophoren gelegenen epidermalen Melanophoren 
und ganz speziell das von ihnen abgelagerte Pigment zusätzlich 
verdunkelnd wirken können. Dies kann schön an Häuten mit 
künstlich entfernter Hornschicht demonstriert werden, die dadurch 
stark auf gehellt werden. 



ohne verhornte 
Lamelle 

mit verhornter 
Lamelle 

Natrix natrix . 

Coronella austriaca . 

Telescopus fallax . 

blaugräulich 

weisslich 

weisslich 

bräunlich 

bräunlich 

gelb-bräunlich 


Auch sind Häute ohne Natternhemd von grauen und braunen 
Vipera as/ns-Farb Varianten gleich, sodass die verschiedenen epi¬ 
dermalen Melaninsorten weitgehend für diese Farbnuancen verant¬ 
wortlich gemacht werden müssen. Schliesslich kann das Epidermis- 
pigment als vollwertiges Musterelement zur Cxrenzflächensteigerung 
verwendet werden. So reicht bei den dunklen Flecken von Vipera 
ammodytes das abgelagerte Melanin in Richtung gegen das distale 
Schuppenende etwas über die schwarze Masse der Cutismelano- 
phoren hinaus und ist als bräunlicher Saum auch bei makrosko¬ 
pischer Betrachtung am Totaltier zu erkennen (Abb. 47 a). 

Zur Form der epidermalen Melanophoren . 

Wie schon angedeutet, wird bei manchen Arten im Zusammen¬ 
hang mit dem Funktionswechsel der epidermalen Melanophoren 
deren Form durch Ausläuferreduktion stark verändert (z. B. Elaphe 
longissima , Telescopus fallax (Abb. 49), Crotalus terrificus , Vipera 
berus). Dagegen bleiben bei anderen Arten zahlreiche Ausläufer und 
oft auch die Anastomosenbildungen erhalten (Natrix natrix , Vipera 
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aspis , ammodytes). Selbstverständlich ist der Entwicklungszustand 
der Haut von Einfluss; so werden anlässlich der Pigmentierung des 
Natternhemdes auch bei reduzierten Mela- 
nophoren wieder Ausläufer vorgetrieben. 

2. Die cutalen Melanophoren. 



Durch das postembryonale Auswachsen 
der zentralen Plasmamasse, begleitet von 
einer Reduktion und einer Verdickung der 
Ausläufer, sind die ursprünglich grazilen, 
vorwiegend im Stratum laxum lokalisierten 



Cutismelanophoren zu unförmigen Pigment¬ 
paketen geworden (Abb. 46, 50, 51), die 
wesentlich grösser als die epidermalen Mela¬ 
nophoren sind und dementsprechend auch 
stärker wirken. Im einzelnen variert, wie die 
Abbildung 50 zeigt, die Grösse und Form 
etv r as; auch die Zahl der Ausläufer, welche 
deutlich heller als die zentrale Plasmamasse 
sind, ist verschieden. 



50 jj 


Abb. 49. 
Telescopus fallax- 
Adultier: Reduzierte 
Epidermismelano- 
phoren. 


3. Die Guanophoren. 

Die Guanophoren sind gegenüber den embryonalen Stadien 
vergrössert und stabilisiert, was sich unter anderem darin zeigt, 
dass ihr Inhalt bei der histologischen Behandlung der Schnitte nicht 
mehr ausgewaschen v r ird. Ihre Form ist ähnlich wie bei den Cutis¬ 
melanophoren; die zentrale Plasmamasse also betont und die kurzen 
Ausläufer breit und dick. Daneben kommen freilich auch andere 
Formen vor, so bei Vipera ammodytes körbchenförmige Guano¬ 
phoren mit langen Ausläufern und häufig gut sichtbarem Kern 
(Abb. 52), die an die von Thilenius (1897) bei Sauriern beschrie¬ 
benen „Guaninkörbe“ erinnern. Bei Vipera aspis finden sich z. T. 
typisch sternförmige Formen. In Kielnähe schliesslich werden die 
Guanophoren oft halbmondförmig umgebogen. Bei Boa constrictor 
Imperator können zwei Guanophorensorten mit varierendem Bre¬ 
chungsindex beobachtet werden, die cutal auf gleicher Höhe liegen 
und hell, respektive stark bräunlich wirken. Auch Biedermann 
(1926), Ballowitz (1931) und Schmidt (1917, 1949) beschrei- 
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ben in ähnlicher Weise Iridocyten mit verschiedenen Granula¬ 
grössen. 

An manchen Stellen bilden die Guanophoren, welche direkt 
unter der Basallamelle oder, wenn sie von weiteren Farbzellen 



b ’r ™ 

Abb. 51. 

Boa Imperator -Jungtier (Totalhaut): 


X G 

Abb. 50. 


Boa Imperator -Jungtier (Totalhaut in Schematische Ansicht der Farbzel- 
Durchlicht): Grosse Cutismelanocyten. len in Durch-(a) und Auflicht ( b ). 

überlagert werden, etwas unterhalb derselben liegen, eine kom¬ 
pakte, zusammenhängende Schicht, wobei die einzelnen Zellkörper 
nicht mehr voneinander unterschieden werden können (Abb. 46). 

Der Einfluss der Guanophoren auf die Musterung ist beträcht¬ 
lich, was durch die Ansichten der gleichen Haut stelle in Durch- und 
Auflicht (Abb. 51) demonstriert werden kann. Im Durchlicht treten 
die tiefschwarzen cutalen Melanophoren und die einzelnen Guano- 
phorenkörper gesondert in Erscheinung, während im Auflicht — 
was den natürlichen Verhältnissen am Tier entspricht — die Cutis¬ 
melanocyten unter der jetzt kompakt und undurchsichtig wirken¬ 
den, aufgehellten Guanophoren-Masse kaum mehr zu erahnen 
sind. Daher bleibt auch die bei manchen Adulttieren (Vipera aspis , 
berus) sehr kompakte Melanisierung der Subcutis und der tieferen 
Körperschichten ohne Einfluss auf das äussere Erscheinungsbild 
der Musterung, obschon sie bei Betrachtung von der Ivörperinnen- 
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Seite her die Haut oft völlig uniform schwarz erscheinen lässt. 
Ebenso sind die teilweise schwarze Pigmentierung der Schuppen¬ 
unterseite (z. B. Vipera ammodytes) und die sogar bei schwach 
melanisierten Arten häufig auftretenden, tiefer gelegenen Melano- 
phoren in der Wurzelzone der Schuppenenden äusserlieh nicht 
sichtbar. 



Abb. 52. 

Vipt a ammodytes -Adulttier (Schnitt der Dorsalhaut): körbchen¬ 
förmige Guanophoren. 

4. Weitere Färb zelltypen. 

Weitere, über den Guanophoren gelegene Farbzelltypen mit 
gelbem, orangem oder rotem Pigment, welches sich bei der Fixierung 
sofort auflöst, seien hier nicht näher behandelt. Durch geeignete 
Kombination dieser Zellen mit den Melanophoren und Guanophoren 
können weitere Farben, vor allem Grüntöne entstehen (vgl. etwa 
Fuchs 1914. Schmidt 1917, Ballowitz 1931, Klausewitz 1954 ff). 

c) Zur Verteilung der Pigmentzellen, 

Je nach Schuppentyp liegen die Chromatophoren in einer für 
die betreffende Art charakteristischen Anordnung im Stratum 
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laxum. Dabei sind für die Musterbestimmung vor allem die oberen, 
subepidermalen Schichten entscheidend. Dies zeigt sich schön an 
den stark dreieckförmig aufgewölbten Dorsalschuppen von Crotalus , 
wo das Pigment nicht etwa in der basaleren Koriumhälfte bleibt, 
sondern die Aufwölbung mitmacht. Im medianen Teil der Dorsal¬ 
schuppen und speziell in den Bauchschildern sind die tieferen 
Stratum laxum-Schichten nur locker pigmentiert. Ausser auf den 
schmalen lateralen Schuppenflanken, wo die Farbzellen notge¬ 
drungen stark konzentriert sind, wird nur in wenigen Fällen das 
ganze Stratum laxum vom Pigment ausgefüllt; so beispielsweise 
bei Crotalus terrificus auf den Dorsalschuppen der hellen Grenz¬ 
flächensteigerung um die dunklen Flecke und auf den hellen Teilen 
der Ventralschilder. Abbildung 44 a-e zeigt als Beispiel Querschnitte 
durch die verschiedenen Musterzonen einer adulten Juraviper. Die 
Verhältnisse bei der Ringelnatter sind dorsal ziemlich ähnlich; 
ventral ist dagegen die Melanisierung oft wesentlich schwächer, und 
an manchen Stellen finden sich nur vereinzelt Melanophoren über 
dem Stratum compactum. 


II. BEFUNDE AN SAURIERN 

A. Ueber die Pigmententwicklung der Mauereidechse 
(Lacerta muralis). 

1. j Die embryonale Entwicklung. 

Embryonen vom 10.-12. Tag. 

Die einschichtige, unprofilierte, stark durchsichtige und noch 
völlig pigmentfreie Haut dieser Stadien (Abb. 53) weist die bereits 
bei Natrix beschriebenen embryonalen Merkmale und viele Kern¬ 
teilungen auf und entspricht in ihrem Aufbau dem Integument 
entsprechend alter Schlangenembryonen. 

Dagegen differiert im Zusammenhang mit der anderen Schup¬ 
penmorphologie die Anordnung der oberflächlichen Blutgefässe 
beträchtlich (Abb. 54 ff). Von einem oberhalb der Ansatzstellen der 
Extremitäten verlaufenden Hauptlängsgefäss, welches mit der Vena 
epigastrica der Ringelnatter verglichen werden kann, gehen nach 
dorsal und ventral anfänglich sehr unregelmässig angeordnete 
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Quergefässe aus (Abb. 55 a), die aber später (um den 14. Bruttag) 
mit der Herausbildung der Scliuppenstrukturen und speziell der 
Querfalten (vgl. Abb. 61) fast regelmässig parallel gerichtet werden 



20 jj 




Abb. 53. 

Lacerta muralis -Embryo vom 12. Bruttag (Schnitt 
durch laterale Dorsalschuppe): Grosse embryonale 
Hautkerne, Kernteilung (KT). 


(Abb. 55 b). Untereinander sind diese Quergefässe durch nur an 
einzelnen Stellen sichtbare, zum Hauptlängsgefäss parallel ver¬ 
laufende Adern verbunden. Gegen dorsal kommunizieren die 
Quergefässe mit einer weiteren, nur selten erkennbaren Längsader 
und erreichen schliesslich das dorsale Mediangefäss. Selten ist 
ventral von der Vena epigastrica noch ein weiteres Längsgefäss zu 
entdecken, das aber tiefer liegt und keine direkte Verbindung zu 
den Quergefässen besitzt. 

Embryonen um den 12. und 13. Tag. 

Bei manchen Embryonen treten in Form von kleinen, punkt¬ 
förmigen Erhebungen die ersten Anlagen der Dorsalschuppen auf, 
die im Gegensatz zu den Ophidiern vor den Bauchschildern ange¬ 
legt werden. 

Auf dem Hinterkopf, lateral vom Mesencephalon, stellen sich 
oberflächlich die ersten, locker angeordneten, sehr schwach mela- 
nisierten Schwarzzellen ein, die durch ihre punktförmige zentrale 
Plasmamasse auffallen (Abb. 65 a). Selten dehnt sich die Pigmen¬ 
tierung schon nach caudal gegen den Hals zu aus. 
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Embryonen um den 14. und 15. Tag. 

Während die Dorsalschilder zu flachen sechseckigen Platten 
geworden sind, werden auf dem median noch offenen Bauch die 

Ventralschilder mehr oder we¬ 
niger deutlich sichtbar. Auf dem 
Vorderschwanz bilden sich 
Querfaltenringe, auf denen sich 
später Längsschuppen differen¬ 
zieren werden; auch sind zum 
Teil auf den Vorderbeinen ein¬ 
zelne Extremitätenschuppen 
angedeutet. 

Grosse Fortschritte hat 
die epidermale Pigmentierung 
durchgemacht. Die gesamte 
obere Kopfhälfte wird bis auf 
halbe Augenhöhe ohne Beto¬ 
nung der Postoeularzone uniform angefärbt (Abb. 65 b). Auf 
dem Rumpf ist oberhalb der Vena epigastrica der Lateralstreifen 
erschienen, bei dem infolge der frühen Determination die später 
hellen Flecke bereits freigelassen sind (Abb. 66 a). Durch die 
Unabhängigkeit des Streifens vom Gefässystem wird Zenneck’s 
Theorie erneut widerlegt. Etwas später deuten vorläufig sehr helle 
Melanophoren die Zone des Dorsalstreifens an — dessen Erscheinen 
kann aber bei einzelnen Embryonen bis zum 17. Tag verzögert 
werden — und treten die ersten Extremitätenmelanophoren auf. 

Auffallend ist die sehr rasche Ausbreitung der ersten Melano¬ 
phoren, wobei im Gegensatz zu den Ophidiern das cranio-caudale 
Pigmentierungsgefälle, das sich nur im Erscheinungsmodus der 
Extremitätenmelanocyten und -schuppen, sowie in der retardierten 
Schwanzpigmentierung äussert, nur schwach entwickelt ist. Dage¬ 
gen spielt das auch an der gegen die Extremitätenenden zu gerich¬ 
teten Pigmentausbreitung ersichtliche dorso- ventrale Gefälle analog 
wie bei den Schlangen, wobei ebenfalls — entsprechend wie die 
B-Flecke — zuerst der Lateralstreifen angelegt wird. Dann diffe¬ 
rieren auch hier die Melanisierungsgefälle auf Kopf und Rumpf, 
die zudem innerhalb des Kopfes bei Schlangen und Echsen ver¬ 
schieden verlaufen. 



Oberflächliche Blutgefässe von Lacerta 
(schematisiert). dQ: dorsales Querge- 
fäss, vQ: ventrales Quergefäss. mG: 
inaschenförmige Gefässe. Übrige Be¬ 
zeichnungen wie bei Abb. 2. 
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Embryonen vom 16.-19. Tag. 

Auf der nunmehr geschlossenen Ventralseite liegen die Bauch¬ 
schilder in sechs klar abgegrenzten Reihen. Dorsal treten die Rumpf¬ 
querfalten, auf denen die einzelnen Körnerschuppen aufgesetzt 
sind, deutlich hervor. Neben den Extremitätenschuppen, die zuerst 
als grosse Schilder auf den Oberseiten der Gliedmassen in Erschei¬ 
nung treten, und den jetzt auf dem ganzen Schwanz vorhandenen 



a 


Abb. 55. 


Lacerta muralis- Embryonen: a) 11. Bruttag: unregel¬ 
mässige Quergefässe, b) 14. Bruttag: Parallelrichtung der 
Quergefässe. 


Querfaltenringen zeigen sich ab dem 17. Bruttag auf dem Kopf 
die Grenzfurchen grösserer Schuppenkomplexe, aus welchen sich 
in der Folge die kleinen Einzelschuppen abgliedern werden. Im 
Zusammenhang mit der stärkeren Herausarbeitung der Schuppen¬ 
umrisse ist die Epidermis, deren Kerne relativ unregelmässig an¬ 
geordnet sind, dorsal 2-3, ventral sogar 3-4 schichtig geworden. 

Mit der Anlage des freilich noch sehr hellen Marginalstreifens 
(Abb. 66 b und c) nach dem 17. Bruttag und den ersten, allerdings 
öfters noch fehlenden Spuren der Bauchzeichnung sind alle wesent¬ 
lichen Musterelemente des Rumpfes vorhanden. Dagegen ist die 
Schwanzzeichnung noch stark im Rückstand, was ausserdem in 
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gewissem Masse auch für den Kopf zutrifft. Hier bleibt die ganze 
Oberseite — ausser der pigmentfreien Stelle über dem Parietalauge 
-— uniform angefärbt. Neu ist der Postocularstreif mit bereits an- 


O 


b 


h 
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Abb. 56. 

Lacena mura/iVEmbryo vom 19. Bruttag (Schnitte der 
Dorsalhaut): Frühe Melanophoren. a) ohne Ausläufer, 
b) mit Ausläufern, aber noch schwacher Melanisierung. 


gedeuteten Aufhellungen hinzugekommen; er erscheint, im Gegen¬ 
satz zum rasch angelegten Lateralstreif, sukzessive durch neu 
binzutretende Melanophoren (Abb. 65 c). Bei gewissen Embryonen 
finden sich auch auf der Kopfunterseite, speziell auf den Kiefern 
und der Kehlregion, einzelne, noch helle Schwarzzellen. 

Infolge der sehr frühen Determination lässt sich schon jetzt mit 
grosser Sicherheit die mehr streifenförmige weibliche Zeichnung 
vom stärker gefleckten Männchenmuster scheiden (Abb. 66 a u. b) 
und können bereits individuelle Varianten nachgewiesen werden 
(p. 826 ff). 
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Lacerta muralis -Embryo vom 22. Brut¬ 
tag: Tegumentale Melanophoren (To¬ 
talansicht). 


Auffallend ist das gleichzeitige Vorkommen von hellen und 
dunkleren, aber stets noch mit einer gut sichtbaren Kernregion 
versehenen Melanophoren, die auf den kleinen Körnerschuppen 
recht gross wirken. Der Durch¬ 
messer ihres meist rundlichen 
zentralen Plasmakörpers — 
längliche Melanocyten sind sel¬ 
tener — ist teilweise um die 
Hälfte kleiner als bei den Basal¬ 
kernen (Abb. 56 ä). Auf eine 
Schuppe entfallen etwa 8 bis 10 
Melanophoren, wobei deren 
Kerne vorwiegend entlang der 
kreisförmigen Schuppenbasis 
angeordnet sind, während die 
Ausläufer die Schuppenwöl¬ 
bung überziehen und auch in die Zwischenschuppenhaut vorstossen. 
In der dünnen Epidermis verlaufen die Ausläufer meist noch parallel 
zur Hautoberfläche. Wie bei Schlangen (p. 774) kommen gelegentlich 
auch ausläuferlose „abnorme“ Melanophoren vor. 

Die ersten Cutismelanophoren sind meist noch als Melanoblasten 
(ohne Fortsätze und mit rötlich angefärbten Propigmentgranula) 
oder als Melanophoren mit wenigen hellen Ausläufern anzusprechen. 
Uebrigens sind, im Gegensatz zu den Ophidiern, die histologischen 
Unterschiede zwischen den tegumentalen Melanophorensorten 
gering; die Cutismelanophoren zeigen häufig eine etwas grössere 
zentrale Plasmamasse, eine vermehrte Ausläuferzahl und vorder¬ 
hand eine schwächere Pigmentierung (vgl. auch Abb. 57). 

Erst um den 18. Tag treten vor allem in der Bauchfellregion die 
ersten, noch hellen extrategumentalen Melanophoren auf, während 
sich in der auch später pigmentarmen Muskulatur erst Melano¬ 
blasten vorfinden. Da, im Gegensatz zu den Schlangen, die extra- 
tegumentale Pigmentierung erst nach der Herausbildung einer klaren 
Hautmusterung auftritt, bleibt sie äusserlich ohne jede Wirkung. 


Embryonen vom 20. bis zum 22. Tag. 

Die Zahl der Epidermisschichten hat sich um eine weitere Lage 
vermehrt, und mit Ausnahme der Kiele auf den Schwanzschildern 
sind sämtliche Schuppen ausprofiliert. 
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Die bereits völlig angelegte Rumpfzeichnung wird durch die sich 
jetzt häufig einstellenden Cutismelanophoren, welche die Melano- 
cytenzahl auf etwa 20 pro Körnerschuppe ansteigen lassen, durch 



Abb. 58. 

Lacerta mura^'s-Embryo vom 25. Bruttag: Schnitt der Dorsalhaut. 


die zunehmende Melanisierungsintensität und durch die allerdings 
erst schwache Ablagerung von Pigmentkörnern ins noch unver¬ 
hornte Stratum corneum (vgl. Abb. 58) — die lange nicht so schema¬ 
haft wie bei den Schlangen verläuft — verdunkelt. Andererseits 
wird die Wirkung der Melaninzonen gesteigert durch die Guano- 
phoren, die sich von der Augenregion aus in den bereits geschilder¬ 
ten Gefällen (p. 751 fl), welche sich auch auf die Extremitäten 
erstrecken, gegen ventral und caudal hin ausbreiten. Dabei werden, 
wie bei Xatrix , infolge der Hemmwirkung der Schwarzzellen zuerst 
nur die melaninfreien Stellen guanisiert. Während bei der ersten 
Melanisierung. wo die Kopfentwicklung allgemein retardiert war, 
die ersten Ausfärbungen auf Kopf und Rumpf autonom verliefen, 
können sich jetzt, wo nach dem Auftreten des Kopf-,,Marginal¬ 
streifens*' und einzelner dunkler Flecke auf dem Unterkiefer der 
Pigmentierungsrückstand des Kopfes weitgehend aufgehoben ist 
(Abb. 65 cl ). die Iridocyten ohne Rücksicht auf verschieden weit 
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entwickelte Regionen gleichmässig fortschreitend und rascher als 
die Melanophoren von cephal gegen caudal hin ausbreiten. 

Embryonen vom 23. bis 25. Tag. 

Die Epidermis hat ihre grösste Dicke erreicht (dorsal 4- und 
mehr-, ventral 5- und mehrschichtig) und zeigt im Stratum corneum 



Abb. 59. 

Lacerta muralis- Embryo vom 25. Bruttag: Querschnitt der dicksten 
Stelle einer Bauchschiene. Basalkerne in grossem Abstand von der 
Grenzlamelle. 


von älteren Embryonen Anzeichen der bald einsetzenden Verhor¬ 
nung (dunkle Anfärbung, Lamellenstrukturen, stark abgeflachte 
Kerne). Stärker als früher treten die histologischen Unterschiede 
im Bau der Dorsal- und Ventral baut hervor (Abb. 58 und 59). 

Wegen der verstärkten Melanisierung sämtlicher Schwarzzell¬ 
typen und der sich auf ihrem Höhepunkt befindlichen epidermalen 
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Pigmentablagerung dunklen alle Musterelemente stark nach, spe¬ 
ziell aber die bisher helleren Zonen der Bauchzeichnung und des 
Marginalstreifens, der später fast so düster wie der Lateralstreifen 


Abb. 60. 

Lacerta mwrah’s-Embryo vom 30. Bruttag: Pig¬ 
mentfreie Stellen (pif St) in der Überschiebungs¬ 
zone der Schuppen auf der Oberseite der Vorder¬ 
extremität. 

werden kann. Die Guanophoren erscheinen jetzt auch auf den 
melanocvtenhaltigen Musterteilen. Erwähnt sei schliesslich, dass 
die Cutismelanophoren wie bei den Ophidiern auf den grossen 




Abb. 61. 

Lacerta muralis -Adulttier (Totalhaut) : Auf 
den Querfalten (Qf) aufsitzende Körner¬ 
schuppen (KöS), eine davon rudimentär 
(rud S). 


dorsalen Kopfschuppen und den Ventralschildern als eigenständige 
Musterbildner agieren können. 

Embryonen vom 26. Tag bis zum Schlüpfen (30.f31. Tag). 

Die oberen Stratum corneum-Lagen sind zu einer dicken, aus 
einzelnen Lamellen aufgebauten Schicht verhornt. Ein Periderm 
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kann nicht mehr nachgewiesen werden; nach Eggert (1934) soll 
es kurz vor dem Schlüpfen abgeworfen werden. 



20JA 

Abb. 62. 

Lacevta muralis -Embryo vom 30. Brut¬ 
tag: In einer Richtung (R) gestreckte 
extrategumentale Melanoplioren mit 
dicken Ausläufern (Peritoneum). 

Die sich bis auf die Schwanzspitze erstreckende Musterung hat 
sich noch mehr verdunkelt, was vor allem den jetzt flächig und 
kompakt wirkenden, nur noch mit wenigen und dicken Ausläufern 
versehenen Cutismelanophoren zu verdanken ist. Ab dem 26. Tag 
treten innerhalb von 4 Tagen auf dem ganzen Tier Gelb- und Rot¬ 
zellen auf, die im Verein mit den übrigen Chromatophoren auch 
makroskopisch sichtbare grünliche, bräunliche und rötliche Farb¬ 
töne entstehen lassen. Die ganze Haut ist somit sehr dicht pigmen¬ 
tiert, und nur an einzelnen Stellen, wie auf den überdeckten 
Schuppenteilen (Abb. 60) oder über dem Parietalauge, kommen 
spärlich verteilte oder überhaupt keine Farbzellen vor. 

Extrategumental sind schon vor dem 23. Bruttag in der dorsalen 
Muskulatur Melanocyten aufgetreten, die aber nur entlang den 
Rippen konzentrierter zu „Nestern“ vereint sein können. Die 
Hauptpigmentierung bleibt auf das Peritoneum beschränkt, wo sich 
sehr dicht gelagerte, in einer Richtung gestreckte Melanophoren mit. 
dicken Ausläufern und Anastomosen (Abb. 62) vorfinden. 
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2. Zur postembryonalen Entwicklung. 

Vergleichsschnitte der Haut eines schllipfreifen Embryos 
(Abb. 63) und eines adulten Weibchens (Abb. 64) zeigen, dass 
bereits im Schlüpfmoment alle wesentlichen Hautelemente in ihrem 



Abb. 63. 

Lacevta muralis - Embryo vom 30. Bruttag (Schnitt der 
Dorsalhaut) : Unregelmässige Anordnung der Haut¬ 
kerne. Blz: Blutzelle. 

endgültigen Aufbau vorhanden sind. Namentlich werden bei Sau¬ 
riern die Cutismelanophoren grösstenteils schon embryonal zu aus¬ 
läuferlosen „Pigmentsäcken’' umgestaltet. Postembryonal wird vor 
allem die Pigmentierungsintensität der einzelnen Farbzellen noch 
gesteigert. So wirken die ehedem dunkelbraunen tegumentalen und 
extrategumentalen Melanophoren tiefschwarz und lassen auch auf 
aufgehellten Totalpräparaten die Haut völlig undurchsichtig er¬ 
scheinen. Ebenfalls sind die Iridocyten nun so kompakt, dass sie 
durch die histologische Behandlung der Schnitte nicht mehr aus¬ 
gelaugt werden. Schliesslich wird auch die Pigmentierung der ver¬ 
hornten Schichten noch intensiviert; die epidermale Wiederholung 
der Cutiszeichnung ist also maximal deutlich geworden. 


3. Zu den embryonalen Muster Variationen. 

Die Variabilität der Lacerta muralis -Gruppe und der ihr nahe 
verwandten ..Mittelmeereidechsen" ist eine ausserordentlich grosse. 
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Unsere kurzen Angaben wollen nur demonstrieren, dass bereits 
embryonal nicht nur der Sexualdimorphismus der Zeichnung, 
sondern auch beträchtliche individuelle Variationsmöglichkeiten 
auf treten. 



Abb. 64. 

Lacerta muralis- Adulttier : Schnitt der Dorsalhaut. 

Das Weibchenmuster. 

Als typisch weiblich (Abb. 66 c und d) wird die Musterung be¬ 
zeichnet, die dem auf Abbildung 68 gegebenen streifigen Grund¬ 
muster am nächsten kommt. Sie besitzt demnach drei dunkle, 
durch helle Zonen (obere und untere weisse Seitenlinie) getrennte 
Streifen (Dorsal-, Lateral- und Marginalstreifen), die nur durch 
vereinzelte Pigmentbrücken (Abb. 66 c) miteinander in Verbindung 
treten können. Innerhalb vom Lateral- und Marginalstreifen finden 
sich kleine, helle Punkte. Der Medianstreifen fehlt bei Embryonen 
oder tritt erst spät und schwach auf. Da er bei adulten Weibchen 
meist schön ausgebildet ist, scheint seine Ausdifferenzierung vor 
allem postembryonal stattzufinden. 

Entsprechend der von Eimer (1881) als Präponderanz der männ¬ 
lichen Zeichnung bezeichneten, auch bei Ophidiern vorkommenden 
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Tatsache, dass Musteränderungen sich zuerst beim Männchen ein¬ 
stellen, sind beim Weibchen Variationen seltener. Auf verschiedene 
Ausgestaltungsmöglichkeiten der Dorsal- und Medianstreifen sei 

nicht näher eingegangen. Als 
Abgrenzung des Dorsalstreifens 
gegen die obere helle Seitenlinie 
kommen dunkle Punkte (Abb. 
66 e) oder eine mehr oder weniger 
zusammenhängende schwarze 
Linie (Abb. 66 d) vor. Makro¬ 
skopisch auffälliger ist die Bil¬ 
dung von Pigmentbrücken im 
Gebiet der oberen und unteren 
weissen Seitenlinie, wodurch 
diese hellen Linien zu Flecken¬ 
reihen (Abb. 66 e) werden; das 
Muster zeigt Vermännlichungs¬ 
tendenzen. Solche Verschmel¬ 
zungen können auf eine Kör¬ 
perseite beschränkt sein. 

Das Männchenmuster. 

Die beim Weibchen durch¬ 
gehenden weissen Seitenlinien 
sind durch viele Pigmentbrük- 
ken zu Fleckenreihen ver¬ 
schmolzen (Abb. 66 g), wobei 
durch Vergrösserung der Hell¬ 
flecke innerhalb des Lateral- 
und speziell des Marginalstrei¬ 
fens (Abb. 66 / und g) und der 
Auflockerung des Dorsalstrei¬ 
fens durch helle Punkte (Abb. 
66 f-k) die ganze Flanke der Tiere maschenförmig aufgeteilt 
erscheint ; zudem kann sich die Maschenzeichnung ventral auf die 
Bauchschilder fortsetzen (Abb. 66 g und k). 

Bezüglich der Fleckengestaltung, die zudem auf den Körper¬ 
seiten varieren kann, herrscht eine viel grössere Variabilität als 
beim Weibchen. So können durch Verschmelzung der hellen Punkte 



Abb. 65. 

Lacerta /nuralis-Embryonen: Entwick¬ 
lung des Kopfmusters, a ) 13. Bruttag, 
b) 15. Bruttag, c) 18. Bruttag, d) 21. 
Bruttag. H: pigmentfreier Hof ums 
Parietalauge, Tr: Trommelfell. 
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von Lateral- und Dorsalstreifen (Abb. 66 /) oder von Lateral- und 
Marginalstreifen (Abb. 66 k) Querflecken, durch Zusammenwachsen 
von weissen Punkten innerhalb der oberen oder unteren Seitenlinie 



Abb. 66. 

Lacerta mwmZZs-Embryonen : Musterbilder (Lateralansicht). 

1. Frühstadien: a) weiblich vom 18. Bruttag, b) männlich vom 15. Bruttag. 

2. Varianten der weiblichen Musterung: c) 20. Bruttag, d) 27. Bruttag, 
e) 29. Bruttag. 

3. Varianten der männlichen Musterung: /) 21. Bruttag, g) 23. Bruttag, 
h) 24. Bruttag, i) 27. Bruttag, k) 26. Bruttag. 


(angedeutet in Abb. 66 i) Längsflecke oder Längslinien entstehen. 
Wenn sich die hellen Punkte des Lateralstreifens allein (Abb. 66 i) 
oder gemeinsam mit den Punkten des Dorsalstreifens (Abb. 66 k) 
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mit der oberen weissen Seitenlinie verbinden, kommt es zur Bildung 
durchgehender gezackter Linien. Bleiben die Hellflecke innerhalb 
der dunklen Streifen klein und sind besonders die Pigmentbrücken 



Abb. 67. 




Lacerta agilis- Embryonen: Musterbilder (Lateralansicht) (Vgl. Text und Abb. 68). 
a) 16. Bruttag, b) 19. Bruttag, c) 22. Bruttag, d) 25. Bruttag, e) Jungtier. 


auf den hellen Seitenlinien reduziert (Abb. 66 A), erscheint die 
Zeichnung gestreift und demnach weibchenähnlich. 


B. Zur Entwicklung der Musterung bei anderen Saurierarten. 

1. Lacerta agilis (Zauneidechse). 

Im Erscheinen der einzelnen Farbzelltypen und Musterelemente 
besteht eine weitgehende zeitliche Uebereinstimmung mit den bei 
Lacerta muralis geschilderten Verhältnissen. Allerdings treten bei 
Lacerta agilis die Gelbzellen etwa 2 Tage früher auf, was aber, 
besonders wenn man unsere approximative Altersbestimmung der 
Zauneidechsenembryonen in Betracht zieht, nicht ins Gewicht 
fällt. 

Dagegen weist die Rumpfmusterung, welche sich weitgehend 
vom Streifenbau der Mauereidechse losgelöst hat, eine abweichende 
Entwicklung auf (vgl. Abb. 67) und zeigt nur in relativ frühen 
Entwicklungsstadien (etwa bis zum 16. Bruttag) mauereidechsen- 
hafte Züge (Abb. 67 a). Der hellgraue uniforme Dorsalstreif wird 
durch eine mediane pigmentfreie Linie in zwei Hälften geteilt; an 
ihn schliesst sich ventral eine dunkler pigmentierte, durch eine Reihe 
heller Flecke unterbrochene Lateralzone an, die sich wie bei Lacerta 
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muralis oberhalb der Vena epigastriea befindet. Ventral von der 
Lateralregion kommen bei den älteren Stadien locker verteilte 
Melanophoren vor. Durch Bildung von Pigmentbrücken im Gebiet 



Abb. 68 

Lacerta agihs-Embryonen: Versuch der Zurückführung der 
Musterung auf die Mauereidechsenzeichnung (Schema), a) La¬ 
certa mwraZi's-Musterung, b ) frühe, mauereidechsenähnliche 
Lacerta agihs-Musterung (16. Bruttag), c) spätere abgewan¬ 
delte Lacerta agZüVMusterung (25. Bruttag). Die ventralste 
noch vollständige Hellfleckenreihe entspricht wahrscheinlich 
den hellen Flecken des Mauereidechsen-Marginalstreifens, da 
die untere weisse Seitenlinie verloren gegangen ist und nur 
noch vereinzelt in Form kleiner Flecke (Abb. 67 b : uwS) 
angedeutet wird. 


der oberen und unteren hellen Seitenlinien und oft auch durch das 
Auftreten zusätzlicher Flecke entstehen etwa am 19. Tag auf jeder 
Körperseite fünf und mehr Reihen heller Flecke, die mehr oder 
weniger regelmässig gegeneinander versetzt sind und deren unterste 
auf die Bauchschilder übergreift (Abb. 67 b-e). Dabei ist häufig 
bereits eine Grenzflächensteigerung durch verstärkte Randmelani- 
sierung angedeutet, die zuerst auf der ventralsten Fleckenreihe 
noch fehlt. Nach dem 20. Bruttag verdunkelt sich die bisher noch 
hellere Dorsalzeichnung, sodass etwa nach dem 22. Tag die ganze 
dunkle Zeichnung einheitlich pigmentiert ist (Abb. 67 c). Auf die 
verschiedenen, bereits im Jugendkleid auftretenden Variationen in 
Zahl, Anordnung und Form der hellen Flecke sei nicht näher ein¬ 
gegangen; Abbildung 67 zeigt immerhin einige Möglichkeiten. 

Wie Abbildung 68 zeigt, besteht speziell bei Frühstadien eine 
weitgehende Aehnlichkeit mit der Mauereidechsenzeichnung, spe- 
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ziell der weiblichen, und zwar sowohl in der Anlage und den Be¬ 
ziehungen zu den Hautblutgefässen, als auch ontogenetisch, da bei 
beiden Formen der Marginalstreifen zuletzt auftritt. Die im einzel¬ 
nen stark Tarierenden Fleckenzeichnungen älterer Embryonen 
weisen aber darauf hin, dass sich Lacerta agilis schon weitgehend 
vom wahrscheinlich primäreren Streifenschema der Mauereidechse 
gelöst hat. 

Bei älteren Embryonen wirken, nachdem die ursprünglich 
hellere Dorsalzone komplett nachgedunkelt ist, die dunklen Muster¬ 
zonen als Grundfarbe, differieren also von Lacerta muralis , wo sie 
eindeutig als Zeichnung agieren. Damit berühren wir die so proble¬ 
matisch erscheinende Frage der Definierung von Zeichnung und 
Grundfarbe. Wenn wir mit Werner und andern (vgl. p. 860) die 
drei dunklen Fleckenreihen oder Längslinien als primäres Reptilien¬ 
grundmuster annehmen, ist alles, was aus diesen Zonen entstanden 
ist, als Zeichnung zu bezeichnen. Daher wären bei Lacerta agilis die 
aus den hellen Zwischenzonen gebildeten hellen Flecke als Grund¬ 
farbe, der dunkle Untergrund als Zeichnung zu werten. Hingegen 
kann z. B. Tornier (1897), der primär eine uniforme Schwarz¬ 
färbung voraussetzt, bei Lygodactylus picturatus die hellen Muster¬ 
elemente als Zeichnung benennen. Manche Autoren brauchen die 
Begriffe, wie es ihnen gerade passt. Da bei den meisten Reptilien¬ 
arten weder die ontogenetische, geschweige denn die phylogenetische 
Entwicklung der Musterung bekannt ist, erscheint uns die Methode 
der Benennung der Elemente nach ihrer Wirkung und nicht nach 
ihrer Herkunft durchaus vertretbar und wird auch von uns ange¬ 
wendet. So bezeichnen wir hier die aus dem Zusammenspiel der 
dunklen Musterelemente resultierende dunkle Färbung als Grund¬ 
farbe und die hellen Flecke als Zeichnung. Es sei in diesem Zusam¬ 
menhang auf die an anderer Stelle (p. 805) erwähnte, von einer 
eigenartigen Dynamik der Evolution zeugende Erscheinung der 
Musterumkehr hingewiesen. 

Auch die Genese der Kopfzeichnung zeigt Besonderheiten, 
wobei aber der embryonale Musterumbau lange nicht so deutlich 
wie auf dem Rumpf sichtbar wird. Am 15. Bruttag ist die ganze 
obere Kopfhälfte einheitlich pigmentiert (Abb. 69 a) und zeigt zu 
dieser Zeit wie die Rumpfmusterung eine grosse Aehnlichkeit mit 
der entsprechend alten Mauereidechsenzeichnung (vgl. Abb. 65 a). 
Später, um den 18. Tag herum, tritt die Postocularzone zeitweilig 
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etwas stärker hervor (Abb. 69 b ), verschwindet aber bald wieder, 
sodass es nie zur Herausbildung von eigentlichen Kopfstreifenzonen 
kommt. Auch sind die sich später unterhalb der Postocularstreifen 


Abb. 69. 

Lacerta agi/js-Embryonen : Ent¬ 
wicklung des Kopfmusters (vgl. 
Text), a) 15. Bruttag, b) 19. Brut¬ 
tag, c ) 20. Bruttag, d) 25. Brut¬ 
tag. Po Z: temporär verstärkt 
pigmentierte Postocularzone. 




c 



5mm 


bildenden Musterelemente sehr unregelmässig (Abb. 69 b-d) und 
lassen sich nicht direkt mit den Kopfmarginalstreifen von Lacerta 
muralis vergleichen. Erwähnt seien schliesslich die sich auf der 
Nasal- und Oberlippenschilderregion herausbildenden, unregelmäs¬ 
sig angelegten dunklen Zeichnungsformen auf aufgehelltem, stark 
guanisiertem Grund (Abb. 69 d) und die durch Cutismelanophoren 
gebildeten sekundären Flecken auf den grossen dorsalen Kopf¬ 
schildern. 
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In der weiteren Entwicklung wird das nicht sexualdimorphe 
Jugendkleid im Verlauf von zwei Jahren ins Adultkleid umgewan¬ 
delt. Neben der Verminderung der Zahl der Fleckenreihen auf eine 
mediane und eine bis zwei laterale Reihen durch Verschmelzung 
(Schreiber 1912) findet eine sekundäre Aufteilung der uniform 
dunklen Färbung in verschieden gefärbte Längsbänder statt, die 
nach Duerigen (1897) erst nach dem Winterschlaf, also im zweiten 
Jahr, erscheinen sollen. Immerhin konnten wir bei unseren Neuge¬ 
borenen bereits eine stärker bräunliche Tönung der Dorsalregion 
feststellen. Erst im dritten Jahr ist mit dem Auftreten des typischen 
Grüns der Männchen die Musterentwicklung völlig beendet. 


2. Lacerta viridis (Smaragdeidechse). 


Wie die nachfolgende Uebersicht der wichtigsten Pigmentie¬ 
rungsvorgänge zeigt, besteht in Bezug auf die Sukzession der Farb- 
zelltvpen eine völlige Uebereinstimmung mit Lacerta muralis. 


16. Bruttag: 
18. » 

21 . » 

23. » 

25. » 


30. » 

35. » 


Oberkopf melanisiert (Abb. 71a) 

Schuppenanlagen 

median-dorsaler Rumpf melanisiert 
Rumpf bis zur Vena epigastrica melanisiert 
Rumpf bis auf den dorsalen Rand der Bauchschilder 
melanisiert; deutliche Cutismelanophoren; erste 
Guanophoren in der Augenregion 
Guanophoren auf allen Musterelementen 
Auftreten der weiteren Farbzelltvpen (zuerst in Kehl¬ 
region) 


Die Pigmentierung der Smaragdeidechse, deren Brutdauer meist 
43-45 Tage beträgt, ist anfänglich um 3 Tage zurück (man ver¬ 
gleiche etwa das Auftreten des Pigmentes auf dem Kopf), ein 
Rückstand, der sich später, wie das Erscheinen der weiteren Chro¬ 
matophorentypen demonstriert, auf über 6 Tage vergrössert. Somit 
hat die gegenüber der Mauereidechse bis um 14 Tage verlängerte 
Brutdauer — analog wie bei Leimadophis — nur eine relativ geringe 
Retardierung der Pigmentgenese zur Folge. 

Trotz den entwicklungsgeschichtlichen Gemeinsamkeiten ist die 
Musterung von Anfang an artverschieden. Bei der Mehrzahl der 
Embryonen ist der dorsale Rumpf uniform braun, die Ventralseite 
uniform hell (Abb. 70 a-c). Auch auf dem gleiclimässig pigmen¬ 
tierten Kopf fehlt jede Streifung (Abb. 71). Die Tatsache der primär 
uniformen, nicht etwa durch das Zusammenwachsen von embryo¬ 
nalen Flecken oder Längslinien entstandenen Lacerta viridis - 
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Zeichnung hat übrigens Von Fejerväry (1914) bewogen, als ur¬ 
sprüngliches Eidechsenmuster eine einheitlich dunkle Färbung 
anzunehmen. Ein hellgelber Ring umgibt bei älteren Embryonen 



Abb. 70. 

Lacerta viridis : Entwicklung der Rumpfmusterung (Dorsalansicht) (vgl. Text). 
a — c ) direkte Entwicklung zum uniformen Schlüpfmuster (Embryonen vom 
23., 25. und 44. Bruttag), d) postembryonal entstandenes Streifenmuster eines 
einjährigen .Jungtieres, e — h) Beispiele für schon embryonal angelegte Flecken- 
und Streifenzeichnungen (Embryonen vom 31., 32., 41. und 44. Bruttag.) 


als einziges belebendes Element die Augenregion; auch das Trom¬ 
melfell kann gelb umrandet sein. Um den 34. Bruttag schliesslich 
treten am Hals anfänglich gelbliche Farbzellen auf, die aber bald 
in der Region der adult blauen Kehlfärbung ein intensives Olivgrün 
erzeugen, das sich bis zu den Vorderextremitäten erstreckt. Nach 
den meisten Autoren soll bei Reptilien Grün immer als Summations¬ 
effekt von Pigmentgelb und Strukturblau entstehen. Diese letztere 
Komponente erfordert demnach Melanin als dunklen Grund. Das 
an völlig melanopliorenfreien Orten auftretende Kehlgrün junger 
Smaragdeidechsen unterstützt die Ansicht von Boulenger (1913), 
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Schmidt (1913) u. a., die auch für das Vorkommen eines eigen¬ 
ständigen, nicht durch Kombinationswirkung verschiedener Chro- 
matophorensorten bedingten Pigmentgrüns eintritt. Umstritten 
bleibt dagegen die Natur der brilliant schillernden grünen und 
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Abb. 71. 

Lacerta curhü's-Embryonen : Entwicklung des 
Kopfmusters. Von Anfang an uniforme Zeich¬ 
nung ohne transitorischen Postocularstreifen. 
a) 18. Bruttag, b) 27. Bruttag, c) 42. Bruttag. 


rötlichen Farbtöne, die dorsal und ventral auf dunklem und hellem 
Untergrund Vorkommen. Da diese Farben längere Zeit dem Fixie- 
rungsformol widerstehen, scheint es sich um wahrscheinlich durch 
die Guanophoren mitbedingte Schillerstrukturen zu handeln. 

Neben dem eben beschriebenen, in der Literatur allein zitierten 
uniformen Schlüpfmuster können bei manchen Exemplaren die 
späteren, teilweise mit Grenzflächensteigerung versehenen Flecken¬ 
reihen und Längslinien (Abb. 70 d) schon embryonal angelegt 
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werden (Abb. 70 e-h ), womit sich für die individuellen Muster- 
genesen zahlreiche Variationsmöglichkeiten ergeben. Doch sind, 
wie unsere Zusammenstellung der Schlüpfmustervarianten demon¬ 
striert, uniforme Juvenilkleider am häufigsten: 


Erstes Juvenil kleid 

i 

Anzahl der ! 
Tiere 

uniform. 

23 

ventrale Fleckenreihe angedeutet . 

5 

ventrale Fleckenreihe deutlich. 

1 

ventrale Fleckenreihe deutlich, obere weisse Seitenlinie 
angedeutet . 

4 

ventrale Fleckenreihe und obere weisse Seitenlinie deut¬ 
lich . 

3 

ventrale Fleckenreihe und obere weisse Seitenlinie an¬ 
gedeutet . 

2 

ventrale Fleckenreihe angedeutet, obere weisse Seiten¬ 
linie deutlich; dieses Tier war median-dorsal dunkler 
melanisiert. 

1 


Aus dem ersten Jugendkleid entwickelt sich im Verlauf von drei 
Jahren über zwei weitere Jugendkleider das Adultkleid (Duerigen 
1897, Schreiber 1912). Im Normalfall erscheinen während des 
ersten postembryonalen Jahres auf dem Rücken beidseitig je eine 
gegen ventral gelegene, bezüglich ihrer Lage zur Vena epigastrica 
der unteren weissen Seitenlinie entsprechende Fleckenreihe und je 
ein dorsaler heller Streifen, der mit der oberen Seitenlinie verglichen 
werden kann (vgl. Abb. 70 d). Bisweilen wird auch ein unscharfer 
Medianstreif sichtbar. Im Sommer des 2. Jahres werden die Seiten 
grün und treten Längsstreifen auf, während schliesslich im 3. Jahr 
mit der Herausbildung der Geschlechtsunterschiede der Färbung 
das Adultkleid fertiggestellt wird, wobei sich speziell bei nördlichen 
Formen öfters sekundär wieder eine mehr oder weniger uniforme 
Grünfärbung einstellt (Schreiber 1912). Auf die zahlreichen adul¬ 
ten Mustervarianten kann nicht näher eingegangen werden; doch 
sei betont, dass auch beim weiblichen Geschlecht häufig Formen mit 
blauer Kehle Vorkommen, was beispielsweise bei unseren sämtlichen 
aus dem Tessin stammenden Weibchen zutraf. 

3. Lacerta vivipara (Bergeidechse). 

Diese in der Färbung weitaus beständigste Art zeigt nur geringe 
Variationen, und die Geschlechtsunterschiede der Färbung sind 
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auffallend gering; beim Männchen wirkt die gelbrote Bauchfärbung 
stärker. Die Adulttiere zeichnen sich durch breite, dunkle laterale 
Streifen aus; innerhalb des braunen Dorsalstreifens liegt ein oft 



Abb. 72. 

Anguis /ragiüs-Neugeborenes (Schnitte der Dorsalhaut): 
a) maximal flache Epidermis des Schlippenrandes, b) me¬ 
diane Schuppenzone mit flachen Basalzellen. 


unterbrochener Medianstreifen. Zusätzlich treten gelbe und schwar¬ 
ze Punkte und Flecken in stark varierender Verteilung auf. Speziell 
die weibliche Musterung gleicht stark der Zeichnung weiblicher 
Mauereidechsen. 

Die dorsale Grundfarbe der Neugeborenen (die vom ovovivi- 
paren Weibchen direkt zur Welt gebracht werden) ist uniform 
schwarz oder dunkelbraun; Spuren eines dunklen Medianstreifens 
sind oft, zwei Reihen von dunklen lateralen Flecken, die von einem 
hellen Hof umgeben sind, meist vorhanden. Die schwärzliche Ven¬ 
tralseite zeigt einen Stich ins Blaue oder Grünliche. Postembryon- 
nal, allerdings erst im nächsten Frühjahr, wenn die Jungtiere etwa 
acht Monate alt sind, setzt dorsal eine Aufhellung ein, die sich im 
Laufe des Sommers auch auf die Ventralseite erstreckt. Gleich- 
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zeitig treten die ersten Andeutungen der Adultmusterung auf, die 
aber erst im nächstfolgenden Jahr fertig differenziert ist. 

4. A?iguis fragilis (Blindschleiche). 

Auch diese Art besitzt umfangreiche postembryonale Muster¬ 
veränderungen. Die neugeborenen Schleichen zeigen auf ihrer 
Oberseite ein hell grau-weisslich glänzendes Dorsalband, welches 
durch eine, gelegentlich auch zwei mediane, dunkle, wellenförmige 
Linien aufgelockert wird. Die Lateralpartie und der Bauch sind 
tiefschwarz. Die sehr flachen, relieflosen Schuppen tragen nach 
Schmidt (1914) wesentlich zum Schillereffekt der medianen Partien 
bei. Auf Hautschnitten fallen die ausgesprochen flachen, in zwei bis 
vier Schichten gelagerten Epidermalkerne sofort auf; nur in der 
Schuppenmitte sind sie teilweise rundlich (Abb. 72 b). Am Schup¬ 
penrand, wo die unverhornte Epidermis stellenweise viermal dünner 
als die Hornschichten ist, finden sich maximal abgeflachte Kerne, 
die bis sechsmal länger als hoch sind (Abb. 72 ä). Im ebenfalls 
dünnen Ivorium liegen schon beim Neugeborenen die Farbzellen als 
dicht gedrängte Masse. Wesentlich ist, dass der gesamte Hautbau 
im Dienste der Färbung speziell durchstrukturiert wird. Am neu¬ 
geborenen Jungen lässt sich besonders schlagend die Unabhängig¬ 
keit zwischen tegumentaler und extrategumentaler Pigmentierung 
demonstrieren: Die extrategumentale Pigmentierung ist, wie bei 
Schlangen, median dorsal am stärksten und nimmt an den Flanken 
in ventraler Richtung stark ab; die Melanisierungsintensität der 
einzelnen Körperzonen ist also gerade umgekehrt wie bei den tegu- 
mentalen Melanophoren. Die postembryonal während des ersten 
Lebensjahres stattflndende Bildung der Knochenschuppen bleibt 
ohne Einfluss auf die Pigmentierung (Schmidt 1914). 

Im Laufe des ersten Jahres, z. T. erst im zweiten, hellen sich 
die Tiere ventral und auf den Flanken auf, sodass es zur Auflösung 
der Flankenstreifen und zur Bildung von einzelnen Längslinien oder 
Punktreihen kommt; gleichzeitig findet eine Umfärbung des hellen 
Dorsalstreifens ins Bräunliche statt. Auch verschwändet langsam 
die mediane Längslinie. Adult treten mannigfaltige Mustervarianten 
auf; besonders auffällig sind die speziell bei Männchen häufigen 
blauen Flecke oder Punkte. Geschlechtsunterschiede der Färbung, 
die erst im dritten oder vierten Jahr in Erscheinung treten (Rol- 


Rev. Suisse de Zool., T. 68, 1961. 


59 


840 


P. FIOROM 


linat 1934), sind minim, sodass eine Geschlechtsdiagnose mittels 
der Färbung als äusserst schwierig erscheint. 


5. Calotes mystaceus (Agamidae). 


Der Embryo vom 36. Bruttag ist schon weit entwickelt; die auf 
dem ganzen Tier (auch auf dem Kopf) auffallend kleinen Schuppen 
sind wohl ausgebildet. Der rundliche Kopf zeigt agamentypische 



Abb. 73. 


Calotes mystaceus-J^TiibryQ vom 36. Brut¬ 
tag (vgl. Text). PA: Parietalauge 


Formen, wenn ihm auch die kammartigen Fortsätze auf Hinterkopf 
und Hals noch fehlen, die wahrscheinlich erst postembryonal in 
Verbindung mit der Geschlechtsreife ausgestaltet werden. Im Ver¬ 
gleich mit den Lacertidenembryonen ist die Rumpfzeichnung 
(Abb. 73), die in Form von breiten Querllecken, die sich gegen die 
Ventralschilder zu in einzelne dünne Streifen aufteilen, angelegt ist, 
grundverschieden. Die Tendenz zur Querstreifung zeigt sich eben- 
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falls auf den Extremitäten, speziell auf den Vorderbeinen, wo die 
dunklen Pigmentmanschetten besonders auffallend sind. Auch die 
Kopfmusterung, welche aus vom Augenmittelpunkt ausgehenden 



Abb. 74. 

Amewa bifrontata -Embryo vom 55. Bruttag (vgl. Text). 


radiären Pigmentstreifen besteht, weist absolut eigene Züge auf; 
nur die Schuppen des Hinterkopfes sind wie bei Lacertiliern uniform 
pigmentiert, wobei aber hier die sehr ausgedehnte Zwischenschup¬ 
penhaut zwischen den einzelnen Schildern ein helles, kleinmaschiges 
Auflockerungsnetz entstehen lässt. Auch auf dem Rumpf ist die 
Zwischenschuppenhaut breit und wird durch die hindurchschim¬ 
mernden unterliegenden Körperschichten orange angefärbt, was- 
der ganzen, schon stark von Guanophoren besetzten Haut einen 
orange-weisslichen Schimmer verleiht. Die Tendenz zur Querstrei¬ 
fung ist so ausgeprägt, dass mit einiger Sicherheit geschlossen 
werden darf, dass diese von Anfang an so und nicht über den 
Umweg einer Längsstreifenzeichnung angelegt wird. 

Dem Adulttier, das einen intensiven Farbwechsel zeigt, fehlen 
die Querstreifen. In der Ruhe sind auf dem beige-bräunlichen, zum 
Teil auch hellblauen Rumpf Flecke kaum sichtbar; im Zustand 
starker Erregung treten pro Rumpfseite je eine Reihe rhombischer, 
von einem sich auch auf den Kopf fortsetzenden gelben Rand um¬ 
gebener Flecke auf, die gegen caudal zu kleiner und undeutlicher 
werden. Einigermassen konstant bleibt nur die Kopfmusterung, 
welche auf einem uniform dunklen Grund, der aber in der Erregungs- 
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phase dunkelblau wird, einen subocularen gelblichen Streifen auf¬ 
weist. Die radiär angeordneten embryonalen Kopfstreifen sind 
völlig verschwunden. Nur auf dem Schwanz ßndet sich die Ringe- 
lung der embryonalen Schwanzmusterung wieder. Extrategumental 
ist, wie bei Lacerta , das Bauchfell stark (tiefschwarz) pigmentiert. 

Es wäre aufschlussreich, an Hand einer kompletten Serie den 
genauen Vorgang des Musterumbaues verfolgen zu können. 


6. Amewa bifrontata (Tejidae). 

Die Musterung eines Embryos vom 55. Bruttag (Abb. 74), der 
schon typisch ameivenhaft erscheint (vor allem charakterisiert 
durch die Form des grossen Kopfes, auf dem übrigens kein Parietal¬ 
auge sichtbar ist), erinnert stark an Lacerta muralis , indem auch 
liier drei Streifenzonen unterschieden werden können, wobei eben¬ 
falls der Lateralstreif weitaus am dunkelsten ist und sich direkt 
auf den Kopf fortsetzt. Alle Streifen des Rumpfes sowie die Extre¬ 
mitätenpigmentierung werden durch helle ovale Flecken aufge¬ 
lockert. Die Ventralseite ist hell. Auffallend ist am bereits stark 
guanisierten Embryo das ausgesprochen braun getönte Melanin. 
Die postembryonalen Veränderungen sind gering. Die bezüglich 
ihrer Gestalt schwach differenzierte Art hat, gleich wie die ein¬ 
heimische Mauereidechse, auch in der Musterung die primären 
Züge beibehalten. 


Übersicht der Haut- und Pigment enUvi ekln ng von Nalrix natrix (Brutdauer 34-30 Tage). 

Bei zwei gleichzeitigen Angaben für die Zahl der Epidermisschichten gilt die untere für die Ventralhaut. 

5+in schichtig: 3 und mehr Epidennisschichten. 
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Tabelle II 

Übersicht der Haut - und Pigmententsvicklung von Natrix tcsscllata (Brutdauer 34 Tage). 
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Tabelle III 

Übersicht der Haut- und PigmentenUvicldung von Loimadophis poecilogyrus (Brutdauer 44 Tage). 
Im Gegensatz zu den vorhergehenden basiert diese Tabelle nur auf einer Embryonalserie . 
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Tabelle IV 

Vergleich der Entwicklung der KopjSchilder und der Kopfzeichnung von Natrix natrix, Natrix tessellata und 

Leimadophis poecilogyrus. 

Zur Bezeichnung der Kopfschilder werden die Abkürzungen von Abb. 34 verwendet. 




















Übersicht der Haut- und Pigmententwicklung von Lacerta muralis (Brutdauer 30-33 Tage). 
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III. DISKUSSION DER ERGEBNISSE 
A. Allgemeines zur Squamatenpigmentierung 

Bei allen Reptilien ist das Pigment stets an spezielle, aus der 
Neuralleiste stammende Pigmentzellen gebunden und kommt nie 
extrazellulär vor. Wie auch unsere Untersuchungen zeigten, sind 
dabei die tegumentalen Chromatophoren genetisch, ontogenetiseh 
und morphologisch von den extrategumentalen Melanophoren ein¬ 
deutig gesondert. Die verschiedenen Farbmuster werden letztlich 
durch eine geringe Zahl identischer Farbzellsorten aufgebaut, welche 
in typischer Lagerung in mehreren Schichten übereinander liegen 
und die Farben allein oder durch Kombination der Wirkung von 
mehreren Pigmenten entstehen lassen. Es ist daher verständlich, 
dass bei Schlangen und Eidechsen die Pigmententwicklung prin¬ 
zipiell übereinstimmt, namentlich was die typische Sukzession der 
einzelnen Chromatophorentypen anbelangt (vgl. Tabellen I-V). 
Somit lässt sich die tegumentale Pigmentgenese der Squamaten in 
allgemein gültige, charakteristische Phasen einteilen: 

1. Etwa nach dem ersten Drittel der Embryonalperiode setzt, 
eingeleitet durch zahlreiche Kernteilungen, die Aktivierung des 
Hautwachstums und die Entwicklung der Pigment zellen ein. 

2. Die ersten, von der Neuralleiste heranwandernden tegumen¬ 
talen Melanoblasten dringen in die dünne, ein- bis zweischichtige 
Epidermis des noch schuppenlosen Hinterkopfes ein und beginnen 
sofort mit der Melanisierung. Auf dem Rumpf erfolgt die Ausbrei¬ 
tung der vorerst musterbestimmenden epidermalen Melano¬ 
phoren — entsprechend der Ausdifferenzierung der Neuralleiste — 
in zwei typischen transitorischen Gefällen (dorsal-ventral, cephal- 
caudal), die für alle tegumentalen Farbzelltypen gelten, wobei aber 
die Ausbreitung der Guanophoren durch die Melanocyten beein¬ 
flusst wird. Dagegen gehorcht die Wanderung der extrategumen¬ 
talen Melanophoren besonderen Gesetzen, womit sich die Eigen¬ 
ständigkeit dieser Pigmentzellen erneut manifestiert. 

3. Im Gegensatz zum raschen Auftreten der ersten Muster¬ 
anlage erfolgt der weitere Ausbau fliessend. Nach den Cutismelano- 
phoren, die musterbestimmend werden, erscheinen die Guanopho¬ 
ren, die aber vorerst nur die melanophorenfreien Stellen pigmen- 


PIGMENT- UND MUSTERENTWICKLUNG BEI REPTILIEN 


849 


tieren. Am spätesten, bei Ophidiern oft erst postembryonal, werden 
die weiteren, farbigen Chromatophorentypen ausgebildet. 

4. Die Pigmentierung des Stratum corneum der Häutungshaut 
stimmt in allen prinzipiellen Vorgängen, wie der Veränderung der 
epidermalen Melanophoren, der Ablagerung der Pigmentkörner¬ 
nester und deren Abflachung unter dem Einfluss der Verhornung, 
sowie der Wiederholung der Cutiszeichnung in der Epidermis bei 
allen Squamaten überein. 

Trotz dieser generellen Uebereinstimmung kommen im zeit¬ 
lichen Auftreten der einzelnen Elemente gewisse Unterschiede vor. 
So erscheint bei Sauriern das erste tegumentale Pigment fast gleich¬ 
zeitig auf Kopf und Rumpf, während bei Ophidiern der Vorder¬ 
rumpf erst etwa 2 Tage nach der Ausdifferenzierung der ersten 
Kopfmelanophoren angefärbt wird. Zudem sind innerhalb der 
Squamaten die Pigmentierungsgefälle auf dem Kopf verschieden 
gerichtet. Auch treten bei Lacerta muralis die einzelnen dorsalen 
Musterelemente, die Bauchzeichnung und namentlich die embryo¬ 
nal auch stärker entwickelten Gelbzellen etwas früher als bei den 
Natricinen auf. Grösser sind die Differenzen bei der extrategumen- 
talen Pigmentierung, die bei Echsen später auftritt und vor allem 
ventral stark ist. Nur Anguis jragilis zeigt wie die Schlangen eine 
starke Pigmentierung der dorsalen Muskelbündel. Es ist möglich, 
dass der spezielle Muskelbau infolge der Extremitätenlosigkeit von 
Einfluss auf die Pigmentausbreitung gewesen ist. 

Die Hautorgane zeigen grössere Verschiedenheiten. So sind, im 
Gegensatz zu den ventralen Plattenreihen der Eidechsen, die 
Schlangenbauchschilder zu einheitlichen Platten geworden. Ihr 
stark abgeleiteter Bau demonstriert sich auch in der Ontogenese, 
da hier die Bauchschienen, im Gegensatz zu den entsprechenden 
Schuppen der Saurier, vor den Dorsalschuppen erscheinen. Auf 
zahlreiche kleinere Unterschiede kann nicht mehr näher einge¬ 
gangen werden; nur sei noch erwähnt, dass auch im Häutungs¬ 
vorgang auffallende Verschiedenheiten bestehen (Werner 1891). 

Der klarere, schemahaftere Aufbau der umfangreicheren, 
flacheren und dickeren Schlangenschuppen bewirkt, dass hier 
Lagerung und Funktion der verschiedenen Pigmentlagen klarer zu 
Tage treten und namentlich die epidermalen und cutalen Schwarz¬ 
zellen morphologisch schärfer geschieden sind. 
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Abgesehen von den in der Natur der Pigmentzellen begründeten 
Gemeinsamkeiten variert aber die Sukzession und Determination 
der einzelnen Kleider. Die fast nie sexualdimorphe Ophidiermuste- 
rung wird — genetisch und ohne massgebenden Hormoneinfluss 
determiniert — von Anfang an fest angelegt und meist keinen 
grossen postembryonalen Veränderungen unterworfen. Auch bei 
Eidechsen, deren Zeichnung oft geschlechtsverschieden ist, kommen 
Fälle direkter Entwicklung vor (Lacerta muralis ). Doch zeigt die 
Mehrzahl indirekte Mustergenesen. Sie lassen unter dem Einfluss 
der Sexualhormone, indirekt abhängig von Hypophysehormonen 
(Regamey 1935, Drzewicki 1937), über eines oder mehrere Ju¬ 
gendkleider ein meist stark abgeändertes Adultmuster entstehen 
(vgl. Tabelle VI). Dabei können sogar schon embryonal Muster¬ 
änderungen stattfinden und komplizierte Wirkungen wie die 
Grenzflächensteigerung entstehen. 

Tabelle VI 

Übersicht der verschiedenen Typen der MusterenUvicklung bei Reptilien. 


Embryonal¬ 
en twicklung 

Direkte 
Entwicklung 
zum Adultkleid 

Direkte 
Entwicklung 
zum Jugendkleid 

Indirekte 
Entwicklung 
zum Jugendkleid 
mit embryonalen 
Musteränderungen 

Schlüpfen 

Jugendkleid = 
Adultkleid 

J ugendkleid 

Post¬ 

embryonale 

Entwicklung 

Entwicklung des Adultkleides über 
eine oder mehrere Stufen 

Adult 

Adultkleid 


Der Aufbau der Musterung wird stark von der Körperform 
beeinflusst. So gestatten die Extremitäten der Eidechsen nur auf 
einem kurzen Körperabschnitt reine, völlig unbeeinflusste Rumpf¬ 
zeichnungen. Bei den Schlangen dagegen, wo sich auch ontogene- 
tisch keine Reste einer Extremitätenzeichnung mehr feststellen 
lassen, werden auf dem langen, gleichförmigen Rumpf regelmässige, 
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ungestörte, in sich metamere Musterbilder angelegt. Auf Hinter¬ 
rumpf und Schwanz, wo sich der Körperquerschnitt sukzessive 
vermindert, muss sich die Zeichnung anpassen, was seinen Nieder¬ 
schlag in den oft speziellen Schwanzmusterungen findet. Aehnliche 
Probleme stellen sich auch beim Uebergang der Rumpf- in die 
Hinterkopfzeichnung. 

Im Gegensatz zum Rumpf, wo von Anfang an die arttypische 
Zeichnung erkennbar ist, werden auf dem Kopf zuerst bei allen 
Arten ähnliche, unspezifische Frühmuster aufgebaut. Diese Tat¬ 
sache demonstriert von neuem die von uns stets betonte Autonomie 
der Kopf Zeichnung, die sich ja auch in den eigenständigen, auf ver¬ 
schiedenen Ausbreitungszentren beruhenden Pigmentierungsge¬ 
fällen und der anfänglichen Retardierung der Pigmentierung 
gegenüber dem Rumpf äussert. Uebrigens bestätigen auch Muster¬ 
analysen an Adulttieren die von Haecker (1890) und Zen neck 
(1898) bestrittene Eigenständigkeit des Kopfmusters, da dieses 
wesentlich konstanter als die oft varierende Rumpfzeichnung ist 
(Werner). Diese Frühmuster zeichnen sich bei Schlangen durch 
den bald auftretenden Postocularstreif aus, der auch bei Arten mit 
später uniformer lvopfoberseite angelegt wird ( Natrix natrix , tes- 
sellata , Elaphe longissimo , Leimadophis poecilogyrus , etc.). Dagegen 
zeigen bei den Eidechsen die weitgehend identischen Frühstadien 
(ca. 15. Bruttag) eine uniforme Pigmentierung des Oberkopfes, 
während der Postocularstreif, der ebenfalls immer vorhanden oder 
zumindest angedeutet ist (Lacerta agilis ), etwas später erscheint. 
Da der Postocularstreif mindestens in der Ontogenese stets vor¬ 
kommt, wird Werner’s Theorie, die in ihm ein uraltes Gemeingut 
der Plagiotremen“ sieht, auch in embryologischer Hinsicht gestützt. 

Die genauere Kenntnis der Reptilienzeichnung und ihres onto- 
genetischen Werdeganges zeigt uns also, dass die Muster der 
Eidechsen und Schlangen verschiedene Entstehungswege einschla- 
gen und verschieden determiniert sein können. Der morphologische 
Eigenwert der arttypischen Zeichnungen widerspiegelt sich aber 
auch in der wechselnden biologischen Bedeutung der Farbkleider. 
Auf die speziell bei Schlangen häufigen mimetischen Erscheinungen 
und die kryptische Rolle der Musterung, die auch gestaltliche Ver¬ 
änderungen nach sich ziehen kann, sei nicht näher eingegangen. 
Dagegen müssen kurz die semantischen Wirkungen und die Rolle 
der Musterung im Dienste des Ausdrucks gestreift werden. 
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Eidechsen zeigen mannigfaltige Sonderbildungen auf der Kopf-, 
Rücken- und Schwanzpartie. Besonders kompliziert kann die Kehl¬ 
region sein, die oft durch Aufblähen in die hier sehr ausgeprägten 
Ausdruckserscheinungen einbezogen wird. Häufig wird auch die 
Flankenmusterung speziell betont und ist von besonderer Bedeu¬ 
tung als Organ des Ausdrucks. Der physiologische Farbwechsel, 
welcher durch verschiedenen Ballungszustand des Pigmentes in den 
Chromatophoren Veränderungen von Farbe und Musterung be¬ 
wirkt, bietet zahlreiche zusätzliche Möglichkeiten. Bei den Schlan¬ 
gen, denen bei ihrer einfachen Körperform zum grossen Teil 
besondere anatomische Ausgestaltungen fehlen, erstreckt sich das 
Muster meist ohne Betonung der Flanken gleichwertig über die 
ganze Dorsalseite. Auch fehlt ihnen, wenn man von gewissen meist 
durch Temperatureinflüsse bedingten Farbänderungen absieht, 
weitgehend ein spontaner Farbwechsel. Zudem mangeln den Oplii- 
diern die Extremitäten, deren fein modulierte Bewegungen bei 
Eidechsen mit in die Ausdruckserscheinungen (Tretein, Heben, 
Senken, Schrägstellen oder Schaukeln des Körpers, etc.) eingebaut 
werden. Daher müssen die Darstellungsmöglichkeiten der Schlangen 
modifiziert werden, was in verschiedenen typischen Präsentier¬ 
stellungen zum Ausdruck kommt (Mertens 1946). Dabei spielen 
die dorsalen und ventralen Musterflächen eine besondere Rolle, was 
sich beim Spreizen der Halsregion der Elapiden, wo spezielle dorsale 
(Brillenschlange) oder ventrale Zeichnungen zu Tage treten, beim 
Einnehmen der Rückenlage zur Darbietung der Ventralmusterung 
und beim Zeigen der Schwanzunterseite eindrücklich manifestiert. 

B. Allgemeines zu den Melanophoren 

Wie das vorhergehende Kapitel zeigt, weist die Entwicklung der 
einzelnen Farbzelltypen, namentlich der Melanophoren, zahlreiche 
reptilientypische Züge auf, die durch den spezifischen Hautbau und 
durch Erscheinungen wie die Pigmentierung der Häutungshaut 
mitbestimmt werden. Im Anschluss daran seien noch einige weitere 
morphologische Besonderheiten hervorgehoben. 

Als erstes darf an die reichen individuellen Ausgestaltungsmög¬ 
lichkeiten der Chromatophoren erinnert werden, die wie bei den 
Anamniern (vgl. etwa Ballowitz 1931) infolge der relativ ein¬ 
fachen, wenig Korrelationen erheischenden Hautentwicklung ver- 
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wirklicht werden können. Es verlaufen ja — wenn man von der 
ausgesprochenen Affinität der ersten Melanoblasten zur Epidermis 
(Problem der Grenzlamelle, p. 756) und der epidermalen Pigment¬ 
abgabe ins Stratum corneum absieht — Haut- und Schuppenent¬ 
wicklung weitgehend autonom. 

So kann bei Stadien früher Pigmentierung die Reihenfolge der 
weiteren Entwicklungsschritte difTerieren, da Verzweigungsgrad, 
Granulazahl und Melanisierungsbeginn nicht in direkter Beziehung 
stehen. Erwähnt sei ferner die bei Sauriern und Ophidiern zu einem 
verschiedenen Zeitpunkt einsetzende Umwandlung der Cutismela- 
nophoren in ausläuferarme Pigmentsäcke. 

Für den ausgeprägten Polymorphismus der Melanophorenform 
sind bei den Reptilien Einflüsse des umgebenden Gewebes, welches 
auch auf die Melanisierung und Pigmentausbreitung einwirken 
kann, mitverantwortlich, wie es unter anderem die stark von der 
Schuppentopographie bestimmte Form der epidermalen Melano- 
cyten (Anastomosennetze nur am Schuppenrand) und der Formen¬ 
reichtum der Bindegewebsmelanophoren demonstrieren. Oefters 
finden sich freilich ;j abnorm“ geformte Melanocyten (p. 774), die 
auf gelegentliche Störungen in der Formbildung hinzuweisen 
scheinen. Besonders determinierend sind aber die speziell bei epi¬ 
dermalen Schwarzzellen häufig wechselnden Funktionsphasen, die 
zwei Möglichkeiten der Veränderung bewirken: 

1. Es ändert sich die Zellform, vorzüglich nach Zahl, Lage und 
Richtung der Ausläufer. Den auffälligsten Formwechsel erzeugt die 
von Ausläuferbildung und späterer -degeneration begleitete Pig¬ 
mentabgabe ins Stratum corneum (vgl. p. 781 und 789, sowie 
Watterson 1942 und Danneel-Weissenfels 1953). Auch bei der 
Mitose von ausdifferenzierten Pigmentzellen, die bei Squamaten 
allerdings meist zu fehlen scheint, werden die Ausläufer eingezogen 
(Flemmixg 1890, Wendt 1958 u. a.). Hingegen ist in der kompak¬ 
ten Reptilienhaut die bei Amphibien beobachtete rasche, amöboide 
Veränderung der Melanophorenform (Hooker 1914, Holmes 
1913 ff, Schmidt 1919) nicht möglich. 

2. Daneben kann die Verteilung der Granula innerhalb des 
konstant bleibenden Melanophorenkörpers variert werden; auf 
dieser Möglichkeit beruht der bei manchen Reptilien häufige Farb¬ 
wechsel (Parker 1948, u. a.). 
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Die unterschiedliche Grösse der Melaningranula, die bei Rep¬ 
tilien wahrscheinlich in speziellen Pigmentbildungszentren ent¬ 
stehen (p. 786), erhöht gleichfalls den Formenreichtum (vgl. auch 
Schmidt’s Befunde an Uroplatus (1913)). Dabei besteht einerseits 
eine gewisse Abhängigkeit vom Melanophorentyp; so sind in den 
Cutismelanophoren und besonders in den extrategumentalen 
Schwarzzellen die Granula gross, während bei älteren Epidermis- 
melanophoren häufig diffus verteiltes Melanin vorkommt. Anderer¬ 
seits kann die Granulagrösse unabhängig varieren, was bei der 
epidermalen Pigmentablagerung drastisch zu Tage tritt. 

Auch in anderen Vertebratenklassen können verschieden grosse 
Melaninkörner Vorkommen. So hat Weissenfels (1956) grosse 
Pigmentkugeln in den Melanoblasten von Seidenhuhnembryonen 
beschrieben und Guettes (1953 a) im Kaninchenauge neben rund¬ 
lichen Pigmentkörnern längliche Pigmentstäbchen gefunden. Auch 
beim Entenembryo kommen drei Melanocytensorten mit verschie¬ 
den geformten Melaninkörnern vor, wovon nur eine zur Pigmen¬ 
tierung der Feder verwendet wird (Koecke 1959). 


C. Zur Pigmentierung der Sauropsiden 

Seit Th. H. Huxley werden, vor allem auf Grund von osteo- 
logischen und entwicklungsgeschichtlichen Gemeinsamkeiten, die 
Reptilien und Vögel oft als Sauropsiden zusammengefasst. Es ist 
daher aufschlussreich, zu erfahren, wie weit die beiden Vertebraten¬ 
klassen in ihrer Pigmententwicklung übereinstimmen. Zu diesem 
Vorhaben ist es nötig, zuerst eine kurze Uebersicht der Pigment¬ 
genese der Vögel zu geben. 

Bekannt sind nur genauere Daten von Nestflüchtern, und es 
fehlen leider nähere Angaben über Vögel vom Nesthockertyp, 
welche ihr Pigment vor allem postembryonal entwickeln (Menkes- 
Deleanu 1954). Willier-Rawles (1940) fanden beim Huhn nach 
62-stündiger Brutdauer die ersten Melanoblasten. Doch erfolgt die 
Hauptwanderungsphase zwischen der 80. und 91. Brutstunde mit 
einem deutlichen Maximum in der 82. Stunde. Dabei gelangt eine 
kleine Zahl von Melanoblasten aus dem Mesenchym ins Flügel- 
ectoderm (Watterson 1942), wo aus diesen Melanophoren- 
„Mutterzellen" durch Teilung zahlreiche Schwarzzellen entstehen. 
Die Melanoblasten der Hinterbeine wandern später um die 132. 
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Stunde ein. Die Melanisierung setzt erst am 7. Bruttag ein (Fox 
1949), wobei die braunen und schwarzen Melanine bereits getrennt 
sind (Hamilton 1940). Die Melanophoren bilden um den 8. Tag eine 
uniforme Pigmentierung, ordnen sich aber nach dem Auftreten von 
klar getrennten Federanlagen (ab dem 9. Tag) um den 10. Tag zu 
longitudinalen Reihen entlang der Achsen der Dunenstrahlen um 
(Wattersox). Kurz darauf wird das Melanin in die Feder abge¬ 
lagert. wobei zuerst die peripheren Radienzellen und später von den 
gleichen Melanocyten auch die Rami pigmentiert werden. 

Die Ente zeigt eine ähnliche Entwicklung, nur ist die Melani¬ 
sierung etwas später anzusetzen (Ivoecke 1957). Bei der Plussee¬ 
schwalbe (Sterna hirundo ), die in manchen Merkmalen schon gegen 
den Nesthockertyp tendiert, wird erst nach der Bildung der Feder¬ 
anlagen (9. Bruttag) in zwei Pigmentschüben am 12. und 15.-16. 
Bruttag melanisiert (Hoffmann 1953). 

Ein Vergleich zwischen Huhn und Natricinen ist berechtigt, da 
beide Formen Nestflüchter sind und die sekundären Abwandlungen 
des Nesthockers fehlen (vgl. Tabelle VII). Uebereinstimmend treten 
die ersten tegumentalen Melanophoren in der Epidermis auf — was 
auch bei Säugern bestätigt werden konnte (Danneel-Weissenfels 
1953) — und erfolgt die entscheidende Anlage der Musterelemente 
in der ersten Hälfte der Embryonalperiode. Im Einzelnen bestehen 
aber viele Unterschiede. So beginnt beim Huhn, im Vergleich mit 
der Gesamtentwicklungsdauer, die Melanoblastenwanderung we¬ 
sentlich früher, was wahrscheinlich damit zusammenhängt, dass nur 
wenige Melanoblasten wandern, sich aber in der über dreitägigen 
Zeitspanne zwischen Wanderung und Melanisierung mehrfach 
teilen. Im Gegensatz dazu erfolgt bei Reptilien die Wanderung, 
welche vor allem bei den Cutismelanophoren nicht auf einen be¬ 
stimmten Zeitpunkt der Hautentwicklung abgestimmt sein muss, 
später und über eine lange Zeit, wobei sich aber Wanderung und 
Melanisierung unmittelbar folgen. 

Bei den Reptilien verlaufen, wie wir es mehrfach gezeigt haben, 
Haut- und Pigmententwicklung relativ autonom. Die Haut bildet 
ein durchgehendes Musterfeld, wobei die einzelnen Schuppen keine 
autonome Stellung einnehmen. Dagegen bestehen bei den Vögeln 
strenge Entwicklungskorrelationen, da sämtliches Pigment der 
Feder vor deren Verhornung eingelagert werden muss. Zudem ist 
bei der Vogelzeichnung neben federautonomen, durch Gene und 
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Einflüsse des umgebenden Gewebes bedingten Faktoren auch die 
stark der hormonalen Steuerung unterworfene Feldposition (d. h. 
die Lage des Federfollikels in der Gesamthaut) von grosser Be¬ 
deutung. 

Tabelle VII 

Vergleich der frühen Haut- und Pigmententwicklung von Huhn und Ringelnatter. 

GALLUS NATRIX 


Bruttag 

1. epid. Melanoblasten 

Tag nach 
Ablage 



Haupt Wanderung 

5 

r 

5 

— Wanderung beendet 

Melanisierung 

Mel.uniform verbreitet 

1. deutl. Federanlagen 

10 

Anlagen der Bauchschilder 

Anlagen der Dorsalschup¬ 
pen 

1. epid. Melanophoren 

10 

“Rearrangement“ der Mel. 
Melaninablagerung in die 

15 

— Mel. uniform verbreitet 

~ Feder 

20 

Auftreten der Flecke 
alle Rumpflleeke 

21 


35 | 



Bei Reptilien bleibt die musterbestimmende Cutispigment¬ 
schicht dauernd intakt und wird von den periodischen Häutungs¬ 
vorgängen nicht beeinflusst. Im Gegensatz dazu muss bei der Vogel¬ 
mauser neben den Federn stets auch deren gesamte Pigmentierung 
völlig neu aufgebaut werden, wobei selbstverständlich wiederum 
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ein eng verzahntes Zusammenspiel zwischen Haut- und Schwarz¬ 
zellen, welche aus dem ziemlich ausserhalb der Feder gelegenen 
Reservoir der Dermalpapille in die Federbasis vorstossen, erfor¬ 
derlich ist (Foulks 1943, Wang 1943). Es sei aber erwähnt, dass 
trotz diesen beträchtlichen Unterschieden hinsichtlich der Pigment¬ 
ablagerung und des Musteraufbaus die Vogelmauser und die 
Häutung der Reptilien im Grunde analoge Vorgänge darstellen. 

Nach der Verhornung der Feder kann sich die Zeichnung nicht 
mehr ändern. Ganz geringfügige Modifikationen können allerdings 
infolge der durch die Abnützung der Federn beeinflussten Hörn¬ 
st ruktur entstehen; auch können sich in ganz vereinzelten Fällen 
photolabile, leicht umwandelbare Pigmente unter Lichteinfluss 
verändern (Mayaud 1950). Die Unveränderlichkeit der Feder 
bedingt, dass sämtliche Musterumwandlungen und namentlich auch 
das periodische Auftreten des Brunstkleides, welches bei Eidechsen 
meist auf Farbwechselerscheinungen beruht (Werner 1895, 
Klausewitz 1953), an eine neue Federgeneration gebunden und 
damit mit einer Mauser verknüpft sind. Aus denselben Gründen ist 
bei Vögeln ein physiologischer Farbwechsel völlig unmöglich. 

Es zeigt sich also, dass bei den Sauropsiden in der Genese und 
der definitiven Ausgestaltung sowohl der Pigmentzellen als auch 
der eigentlichen Hautorgane beträchtliche Unterschiede bestehen. 
Unsere entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen können dem¬ 
nach die Auffassung von Jeffries (1883), Blaszyk (1935) und 
Portmann (1959) stützen helfen, die im Gegensatz zu vielen 
anderen Autoren für eine unabhängige Entstehung der Schuppen, 
Federn und Haare eintritt. 


D. Zur Stellung der Reptilienpigmentierung 

INNERHALB DER WIRBELTIERE 

Der Musteraufbau der Vertebraten zeigt neben allgemeinen Ge¬ 
meinsamkeiten, wie der Herkunft der Pigmentzellen aus der 
Neuralleiste und den damit zusammenhängenden Pigmentierungs¬ 
gefällen, ein grosses Spektrum besonderer Verwirklichungen. Es 
können hier nur einige Grundlagen und ihre entwicklungsgeschicht¬ 
lichen Voraussetzungen dargestellt werden. 

Mit zunehmender Organisationshöhe besteht die eindeutige 
Tendenz, das Pigment in die äussersten Körperschichten zu ver- 
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lagern (vgl. Weidenreich 1912), was sich einerseits in einer Kon¬ 
zentrierung des tegumentalen Pigmentes in die Epidermis, anderer¬ 
seits in einer Reduktion der extrategumentalen Melanisierung 
äussert (Tabelle VIII). Bei den Anamniern liegt die Hauptmasse 
der Farbzellen noch dermal (Bertin 1958, Ballowitz 1931); 
immerhin können Melanophoren und Gelbzellen, speziell bei 
Selachiern und Salamandern auch epidermal Vorkommen. Dagegen 
befindet sich bei Warmblütern — wo nur noch die in verschiedenen 
Varianten vorhandenen Melanine an spezielle Pigmentzellen ge¬ 
bunden sind — das Pigment zum Grossteil in den Haaren und 
Federn und ist somit epidermal. Dabei bedingt die Lagerung des 
Pigmentes in den verhornten Epidermisschichten ein enges ent¬ 
wicklungsgeschichtliches Zusammenspielen zwischen Färb- und 
Hautorganen, die beide ihren Einfluss auf die endgültige Ausge¬ 
staltung der Zeichnung ausüben. 


Tabelle VIII 

Vergleich der Amniotenpigmentierungen (vgl. Text). 



ep Mel. 

cu Mel. 

exteg 

Mel. 

Zusam¬ 

menhang 

zwischen 

Haut- 

und 

Pigment¬ 

entwick¬ 

lung 

Funktion 

Rolle 

für 

Muster¬ 

ung 

REPTILIA . . 

Pigmentierung der 
Häutungshaut 

— 

+ 

+ 

- 

AYES . . . 

Pigmentierung der 
Federn 

+ 

-<+) 

— 

+ 

MAMMALIA . 

1 

Pigmentierung der 

I I aare 

+ 

+ (-) 


+ 


Die Reptilienmusterung nimmt sowohl in morphologischer als 
auch in embryologischer Hinsicht eine Zwischenstellung ein. Die 
epidermalen Melanocyten der höheren Amnioten spielen auch bei 
den Squamaten eine funktionell ähnliche Rolle, die aber hier nur 
embryonal musterbestimmend wirkt und sich später auf die Pig- 
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mentierung des für das Musterbild weitgehend bedeutungslosen 
Natternhemdes beschränkt. Adult ist die dermale Pigmentschicht 
Hauptträger der Zeichnung, doch ist durch die bevorzugte Lage der 
Färb zellen im subepidermalen Teil des Stratum laxum corii der 
Zug nach aussen bereits angedeutet. Die Uebergangsstellung der 
Kriechtierzeichnung zeigt sich auch darin, dass hier der für viele 
Anamnier typische spontane Farbwechsel noch in einzelnen Fällen 
spielen kann, während er bei den Warmblütern durch die Bindung 
des musterbestimmenden Pigmentes an verhornte Strukturen ver¬ 
unmöglicht wird. Diese Verarmung der Ausdrucksmöglichkeiten, 
die sich für Homoiotherme ergibt, wird aber durch die Einbeziehung 
des Blutes als veränderliches färberisches Hautelement und den 
Ausbau einer modulationsreichen mimischen Gesichtsmuskulatur 
mehr als ausgeglichen. 

Bei den Anamniern und Reptilien sind im wesentlichen nur die 
Färb zellen an der Musterung beteiligt, wobei freilich in den Blau¬ 
strukturen, den sogenannten chromatischen Organen und in den 
Leuchtorganen der Fische bereits schon äusserst komplizierte Bil¬ 
dungen realisiert sein können. Doch wird der Höhepunkt der optischen 
Gestaltung bei den Warmblütern, speziell den Vögeln, erreicht,, 
indem hier die Entwicklungskorrelationen zwischen Farbzellen 
und Hautorganen dazu ausgenützt werden, um im Dienste der 
äusseren Erscheinung gewisse Epidermisstrukturen stark abzu¬ 
wandeln. Dabei tritt beim Umbau einzelner Federteile (Ramii,. 
Radii; vgl. z. B. Portmann 1948, 1959, Schmidt 1949) zu Trägern 
von Strukturfarben- und Schillereffekten das folgenreiche Problem 
der Aufteilung eines Organs in Darstellungs- und Flugstruktur auf. 


E. Allgemeine Musterfragen 

Obwohl bisher die ontogenetische Musterentwicklung unbe¬ 
kannt war, versuchten manche Autoren, vorwiegend auf Grund 
von allerdings z. T. sehr umfangreichen Befunden an Adultmustern 
die verschiedenen Reptilienzeichnungen auf ein Grundkleid zurück¬ 
zuführen. Diese Bestrebungen galten sowohl einer morphologischen 
Typenforschung wie auch im Sinne der Evolutionsforschung der 
Ermittlung einer faktischen Urform. Dabei beschränkte man sich 
oft nicht auf eine kleinere systematische Gruppe, sondern suchte 
nach der Urmusterung der Reptilien oder sogar nach Gemeinsam- 
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keiten mit den übrigen Vertebraten (Werner, Tornier) oder selbst 
mit Avertebraten (vgl. die Literaturzusammenstellung bei Von 
Linden 1900). Die Uebersicht gibt nur die hauptsächlichen Auf¬ 
fassungen : 


Urmusterung 

Objekt 

(innerhalb Reptilia) 

Autor 

helle Urform. 

Lacertiden 

von Bedriaga 1874 

dunkle, melanistische 

Reptilien 

Tornier 1897 

Urform. 

Lacertiden 

von Fejerväry 1914 
Mertens 1915 

Längsstreifen . 

Lacertiden 

Eimer 1881 

Cnemidophorus 

Cope 1893 


Reptilien 

Boulenger 1913 

Flecken reihen. 

Reptilien 

Werner 1890 ff 


Lacertiden 

von Mehely 1907 

Fleckenreihen oder Längs¬ 

Ophidier 

von Harnack 1953 

streifen . 

Boiden 

Zenneck 1898 


Unsere beschränkten embryologischen Untersuchungen zeigen, 
dass schon im Familienrahmen ganz verschiedene Ontogenese¬ 
formen Vorkommen. Eine Ausnahme bildet nur die Kopfmusterung, 
wo ja weitgehend ähnliche Frühmuster Vorkommen und die Post- 
oculärzone eine dominierende Rolle spielt. Bei der Rumpfmusterung 
hingegen fanden wir bei Sauriern neben längsgestreiften auch uni¬ 
forme und quergestreifte Erstzeichnungen; auch treten neben Fällen 
direkter Entwicklung mannigfaltige embryonale und vor allem 
postembryonale Umwandlungen auf. Ebenfalls bei den Adult¬ 
kleidern herrscht eine grosse Mannigfaltigkeit. Dabei werden bei¬ 
spielsweise die Fleckenreihen der Ringelnatter und die Längsbänder 
der Mauereidechse von Anfang an so angelegt. 

Diese Befunde ermöglichen eine neue Deutung des Squamaten- 
musters. Die auch embryonal bereits stark unterschiedlichen 
rezenten Schlangen- und Eidechsenzeichnungen müssen als End¬ 
punkte eines langen Evolutionsweges gewertet werden. Ein auf 
heut igen Zust änden basierender Schluss auf ein typisches Reptilien- 
urmuster erscheint daher als gewagt. Zudem bezeugen die zu 
ähnlichen Adultmustern führenden, artspezifisch verschieden ver¬ 
laufenden Mustergenesen (Lacertiden) — die im Sinne Naück’s 
(vgl. Sewertzoff 1931) als Produkte einer umwegigen Entwicklung 
verstanden werden können — dass die Idee eines generellen Rep- 
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tilienurmusters wohl aufgegeben werden muss. Dagegen erlaubt die 
genaue Kenntnis einer Gruppe oft die Unterscheidung von primären 
und sekundären Formstufen der Musterung; so sind z. B. die von 
Von Harnack bei Micrurus -Arten genauer erforschten rythmisch 
Tarierenden Bänderfolgen sicher sekundär. 

Unsere Untersuchungen haben bei Reptilien eine frühe, von 
Anfang an auf die differierenden Endzustände hin ausgerichtete 
Musteranlage nachweisen können. Die Tatsache der eigenständigen, 
unabhängigen Zeichnungsentwicklung erlaubte uns, zahlreiche 
Erklärungsversuche, die in der Musterentwicklung nur einen bei¬ 
läufigen Prozess von weit wichtigeren Bildungsvorgängen sehen und 
die Abhängigkeiten zu Nervensystem, Blutgefässystem, Haut¬ 
wachstumsrichtungen und allgemeinen Körpermetamerien in den 
Vordergrund stellen, kritisch zu durchleuchten. Die frühe Deter¬ 
mination zeigt auch, dass Autoren, die allein die stoffwechsel- 
physiologische Tätigkeit der Chromatophoren sehen (vgl. etwa 
Ziegler-Guender 1956) nur einen Aspekt des Fragenkomplexes 
beleuchten. Gleichfalls können rein entwicklungsphysiologisch aus¬ 
gerichtete Analysen die Zeichnungsphänomene nicht voll erfassen, 
was z. B. Henke (1935), der die Mustertypen auf verschiedene 
Rythmen zurückführt, selbst betont. 

Manche Indizien weisen auf eine gewisse Rolle von Aussenein- 
flüssen auf die Zeichnung hin. So konnten auch wir bei schlecht 
ernährten Leimadophis-Jungtieren eine deutliche Retardierung im 
Erscheinen der Gelbzellen feststellen. Speziell diese Chromatophoren 
scheinen von der Ernährung abhängig zu sein, was schon alte 
Untersuchungen Von Wittich’s (1854) an Amphibien bezeugen, 
Auch die mangelhafte gelbe Rachenfärbung von Vogeljungen, die 
in der Basler Zoologischen Anstalt aufgezogen wurden, beweist, 
dass zur Ausbildung einer normalen Gelbfärbung in der Nahrung 
bestimmte Stoffe enthalten sein müssen. Andere namhafte Umge¬ 
bungseinflüsse, die sich unter anderem darin zeigen, dass Formen 
mit einem weiten Verbreitungsgebiet in der Regel zahlreichere 
Mustervarianten ausbilden (vgl. Fuchs 1914), lassen sich nicht 
direkt erfassen. Dies demonstrieren auch die zahlreichen Deutungs¬ 
versuche des Inselmelanismus, der vor allem bei mediterranen 
Inselechsen auch von kleineren anatomischen Eigenheiten und einer 
Aenderung der Nachkommenzahl begleitet wird (Kramer 1946, 
1951). Wir glauben, dass eine genaue Kenntnis der embryonalen 
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Musterentwicklung der Inselformen wesentlich zu einer Klärung 
des Bildes beitragen könnte. 

Doch wurde in einer grossen Zahl stark lamarkistisch beeinfluss¬ 
ter Arbeiten die Rolle der Umgebungseinflüsse sicher zu stark 
betont. So wurden vor allem Bodenfarben, Vegetation, Licht, 
Feuchtigkeit und auch die Ernährung als für die Zeichnung deter¬ 
minierende Faktoren in Betracht gezogen (vgl. z. B. Knauer 1879 a, 
Eimer 1881, Werner, Zenneck 1898. Tornier, Fuchs 1914). Ein 
Problem für sich und der Mittelpunkt zahlreicher Diskussionen 
bildet das Auftreten von mimetischen Formen (Mertens 1957), 
wobei Mimikry freilich auch anders denn als selektive Anpassungs¬ 
erscheinung gedeutet werden kann (Sueffert 1935, Heiker- 
TINGER 1954). 

Viele der von uns zitierten Autoren sehen die Umweltsfaktoren 
nicht direkt agierend, sondern in Darwinschem Sinne als indirekt 
tätige, selektive Ausscheider ungeeigneter Färbungen, die neben der 
sexuellen Zuchtwahl (Knauer 1879) musterbestimmend wirken. 
Doch kann dadurch die Entstehung der Mannigfaltigkeit der Farb- 
kleider nicht erklärt werden, da ja durch Selektion nur bereits 
Vorhandenes gesiebt wird. Zudem erfasst man mit den bisher gel¬ 
tend gemachten Anpassungsbeziehungen der Musterung nur deren 
kryptische Funktion, während ihre semantische Bedeutung und 
die Rolle als Organ sozialer Beziehungen unerklärt bleibt. Auch 
weist die von uns besonders eindrücklich an Lacerta muralis aufge¬ 
zeigte, bereits embryonal stattfindende Aufteilung in verschiedene 
Mustervarietäten — mindestens bei den von uns untersuchten 
Arten — auf eine autochthone, unabhängig von Ausseneinflüssen 
stattfmdende Variantenbildung hin. 

Alle bisher zitierten Theorien lassen die Zeichnung stets sekun¬ 
där als unvermeidliches Nebenprodukt von Entwicklungsvorgängen 
entstehen, die als weit wichtiger angesehen werden. Schon Semper 
(1880) hat aber darauf hingewiesen, dass die Hautorgane nicht nur 
der Zweckmässigkeit unterworfen sind; auch Grosser ist bereits 
1906 für die eigenen Gesetze der Haut Zeichnung, die unabhängig 
von Körpermetamerien regieren, eingetreten. Doch wird erst von 
Sueffert (1932 fl) die Hauptfunktion der Färbung in der „visuel¬ 
len" Wirkung eines „äusseren Organes", die über ein „sehendes 
Auge" agiert, klargestellt. Buytendijk (1928 fl) gesteht der 
Musterung einen „Darstellungs-“ oder „demonstrativen Seinswert“ 
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zu. Vor allem aber hebt Portmann (1957 ff) die Bedeutung der 
Erscheinung als „Selbstdarstellung“ der besonderen „Innerlich¬ 
keit“ der tierlichen Gestalt besonders hervor. Dieses wesentliche 
Merkmal der Organismen geht über eine blosse Schutz- oder Warn¬ 
wirkung der Färbung hinaus und ist in ihrer Bedeutung den stoff¬ 
wechselphysiologischen Erhaltungs- und Vermehrungsprozessen 
mindestens gleichzustellen. 

Auch unsere Untersuchungen an Reptilienmustern stützen diese 
Auffassung der Tiergestalt. Die Tatsache, dass die Pigmentierungs¬ 
anlagen schon von Beginn an Musterformen aufweisen, führt zur 
Deutung, dass die Kriechtierzeichnung als eigenständiges Glied des 
Tierganzen wie jedes andere Organ durch komplizierte ontogene- 
tische Strukturen von Anfang an auf ihre spätere Rolle hin ausge¬ 
richtet wird. 


IV. ZUSAMMENFASSUNG 

1. Die Arbeit schildert kurz die Haut- und Schuppenentwick¬ 
lung der Schlangen und Eidechsen. Von den drei unabhängigen 
Pigmentbereichen der Squamaten wird die Entwicklung der 
extrategumentalen Melanophoren im Ueberblick dargestellt, wäh¬ 
rend auf die Genese des tegumentalen Pigmentes genauer einge¬ 
gangen wird, speziell detailliert bei Natrix natrix und Lacerta 
muralis . Die davon sehr unabhängige Augenpigmentierung bleibt 
unberücksichtigt. 

2. Auf Grund von histologischen Befunden und den zwei Haupt¬ 
pigmentierungsgefällen (cephal-caudal, dorsal-ventral) darf auch bei 
Reptilien auf die einheitliche Entstehung sämtlicher Pigmentzellen 
aus der Neuralleiste geschlossen werden. 

3. Die rasch einwandernden und melanisierenden epidermalen 
Melanophoren bauen zu Beginn der zweiten Hälfte der Embryonal- 
periode, unabhängig von Körpermetamerien, Blutgefässen und 
relativ ohne Beziehung zu den Schuppenstrukturen, die basale 
Musteranlage auf. 

4. Später werden die nacheinander erscheinenden, in der Cutis 
lokalisierten weiteren Farbzelltypen (Cutismelanophoren, Guano- 
phoren, Gelbzellen) zu den eigentlichen Trägern des Erscheinung^- 
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bildes, während sich die Rolle der epidermalen Melanocyten im 
wesentlichen auf die Pigmentierung der Häutungshaut beschränkt. 

5. Das ohne epidermale Vorzeichnung entstehende, rein cutale 
Ventralmuster erscheint erst spät. 

6. Innerhalb der Vertebraten ist die Reptilienmusterung zwi¬ 
schen die vorwiegend cutalen Anamnierpigmentierungen und die 
epidermalen Zeichnungen der Vögel und Säuger zu stellen. 

7. Die epidermale Musteranlage entspricht entweder dem Defi¬ 
nitivmuster (Lacerta muralis , Natricinen) oder aber einer Ueber- 
gangszeichnung, die, oft unter Einfluss der Sexualhormone, über 
eine oder mehrere Stufen ins endgültige Farbkleid umgewandelt 
wird (übrige einheimische Lacertiden). 

8. Während bei den untersuchten Arten die Rumpfmusterungen 
von Anfang an differieren, durchlaufen die Kopfzeichnungen eine 
unspezifische Frühphase. 

9. Durch die in der ersten Anlage bereits ganz verschiedenen 
Frühzeichnungen (Längs- oder Querstreifen, Fleckenreihen, uni¬ 
forme Pigmentierung) wird die Theorie eines einheitlichen Squa- 
maten-Urmusters widerlegt. 

10. Die für Lacerta muralis und Natrix natrix beschriebenen, 
bereits schon embryonal reichhaltigen Mustervarietäten lassen die 
Idee von direkten Einflüssen von Aussenfaktoren auf die Varianten¬ 
bildung der Farbkleider problematisch erscheinen. 

11. Die Tatsache der erblich festgelegten, auf das Endziel 
„Musterorgan“ ausgerichteten Pigmententwicklung stützt auch in 
ontogenetischer Hinsicht die Auffassung, welche in der Zeichnung 
ein weitgehend autonomes Glied des Tierganzen sieht. 
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VERZEICHNIS DER ABKUERZUNGEN 


a) Hautbau 

BL 

= 

Basallamelle, Grenzlamelle 

BS 

= 

Bauchschiene 

Cr 

= 

Crista, Schuppenkiel 

Cu 

= 

Cutis, Korium 

DS 

= 

Dorsalschuppe 

Ep 

= 

Epidermis 

Pe 

= 

Periderm, Deckschicht 

St b 

=- 

Stratum basale, germinativum, Malpighii 

St c 

= 

Stratum corneum 

v St c 

= 

verhorntes Stratum corneum 

St c L 

= 

Stratum corneum-Lamelle 

St co 

= 

Stratum compactum corii 

St i 

s= 

Stratum intermedium 

St 1 

.= 

Stratum laxum corii 

b) Pigmentzellen 

An 

== 

Anastomose zwischen Melanophoren 

Al 

= 

Melanophorenausläufer 

G 

= 

Guanophor, Iridocyte 

K 

= 

Kern des Melanophors 

Mel 

= 

Melanophor, Melanocyte, Schwarzzelle 

Melbl 

= 

Melanoblast, potentieller Melanophor 

Melk 

=- 

Melaninkörner, Melaningranula 

cu Mel 

= 

Cutismelanophor 

ep Mel 

= 

Epidermismelanophor 

exteg Mel 

= 

extrategumentaler Melanophor 

teg Mel 

= 

tegumentaler Melanophor 

PI 

= 

Plasma des Melanophors 

Pikn 

= 

Pigmentkörnernest 

c) Musterung 

BZ 

= 

Bauchzeichnung 

Fl 


Fleck 

Gf 

= 

Grundfarbe 

Gflst 

= 

Grenzflächensteigerung 

Post 

= 

Postocularstreif 

Ophidier 

b ; 

_ 

die drei Fleckenzonen 

C : 1 

d Hm 

= 

dunkler Halbmond 

h Hm 

= 

heller Halbmond 

Saurier 

D 

= 

Dorsalstreifen 

L 


Lateralstreifen 

Ma 


Marginalstreifen 

Me 

= 

Medianstreifen 

o w S 

= 

obere weisse Seitenlinie 

u w S 

= 

untere weisse Seitenlinie 
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